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A. Einleitung 

Die Frage nach der Chromosomenstruktur und ihren Verinderungen 
wahrend der Meiosis ist neuerdings in einer Reihe von Untersuchungen 
eingehender bearbeitet worden. Dabei stellte es sich heraus, wie weit 
die Auffassungen vor allem iiber die Natur der Chromomeren auseinander- 
gehen und wie notwendig es ist, weiterhin neue experimentelle Befunde 
zur Lésung dieses Problems beizutragen. Die divergierenden Meinungen 
hat Linnert (1955) kiirzlich recht iibersichtlich zusammengestellt. Sie 
griinden sich fast ausschlieBlich auf Beobachtungen am Pachytan, und 
es lag darum nahe, auch einmal die friiheren Stadien vom Beginn des 
Leptotins an auf diese Frage hin zu bearbeiten. 


B. Material und Methode 


Folgende Compositenarten wurden zur Untersuchung der friihen Meiosisstadien 
herangezogen: T'ragopogon dubius, n = 6, T’. porrifolius, n = 6, T'’. pratensis, n = 6, 
dazu vergleichsweise Scorzonera hispanica, n = 7 und Laya elegans, n = 7. Die 
Knospen wurden zu Quetschpraparaten verarbeitet 1. nach der iiblichen Eisen- 
karminmethode (Fixierung: Alkohol-Eisessig 3:1; Farbung: 2,5%iges Essigsaure- 
Karmin + Fe(Cl,), 2. nach simultaner Fixierung und Farbung in einer Lésung von 
0,5%igem Orcein in Alkohol-Eisessig 3:1 (EBERLE, nach miindlicher Mitteilung). 
Mit Orcein werden die Chromosomen nur relativ schwach, ihre feinsten Strukturen 
dafiir aber recht differenziert gefarbt. — Die Karminpraparate wurden mit dem 
Standardmikroskop (komplett) von Zeiss-Winkel (Leihgabe der Deutschen For- 
schungsgemeinschaft), die Orceinpraparate mit der Phasenkontrasteinrichtung von 
Zeiss-Winkel untersucht. Die Mikrophotographien sind mit der Horizontal-Vertikal- 
Kamera von Zeiss aufgenommen worden. 


* Auszug aus einer Dissertation der Naturwissenschaftlich-mathematischen 
Fakultat der Universitat Freiburg i. Br. — Die Anregung zu dieser Arbeit gab mir 
Herr Professor Dr. FriepRIcH OEHLKERS. Fiir seine standige Hilfsbereitschaft 
danke ich ihm herzlich, ebenso Herrn Dr. P. EsERxe fiir zahlreiche Ratschlage. 
Der Deutschen Forschungsgemeinschaft, die mir ein Mikroskop zur Verfiigung 
stellte, vor allem auch dem Evangelischen Studienwerk, Haus Villigst, dessen 
Stipendium mein Studium und diese Arbeit erméglichte, bin ich zu groBem Dank 
verpflichtet. 
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C. Empirischer Teil 

1. Préimeiotische Ruhekerne und Beginn der meiotischen Prophase 

Die drei T'ragopogon-Arten haben partiell heterochromatische Ge- 
nome, die sich im Grad ihrer Heterochromasie nur wenig unterscheiden. 
Offensichtlich besitzt Tragopogon dubius am meisten, 7’. porrifolius etwas 
weniger und 7’. pratensis am wenigsten Heterochromatin. In der Telo- 
phase der letzten prameiotischen Mitose entspiralisieren sich auBer den 
distalen euchromatischen Chromosomenabschnitten auch die proximalen, 





Abb. la u. b. Makrochromomeren im Interphasekern von Tragopogon porrifolius. 
Orcein, 2000:1 


vorwiegend heterochromatischen. Bei T'ragopogon finden sich daher in 
den Interphasekernen keine Chromozentren, sondern statt dessen zahl- 
reiche feine Faden, die das Heterochromatin in kleinen, im Praparat tief- 
schwarz gefarbten, chromomerenformigen Portionen tragen, welche als 
Makrochromomeren bezeichnet werden (Abb. la und b). 

Haufig lieB sich auch in vdllig unverletzten Kernen eine réumliche 
Anniaherung von zwei Faden mit homologem Chromomerenmuster be- 
obachten. Diese fiihrt schlieBlich dazu, daB erst einzelne und dann 
mehrere homologe Chromomeren paarweise zu einer Einheit verschmel- 
zen. Offensichtlich beginnen hier die heterochromatischen Chromosomen- 
stiicke schon vor dem eigentlichen Leptotin sich zu paaren. Bei einigen 
Faden kann diese Paarung recht bald abgeschlossen sein, bei den meisten 
aber zieht sie sich bis in das Leptotan hinein und ist erst im friihen 
Zygotin beendet. — Noch wihrend sich die Chromosomenfaden paaren, 
fangen einzelne an, sich aufzuspiralisieren. Im Mikroskop sieht man sie 
deutlich als eine Zickzacklinie. Die Chromomeren sitzen haufig in den 
Umkehrpunkten einer solchen lockeren Spirale (Abb. 2a und b). — Es 
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fallt nun auf, daB diese Chromomeren haufig gréBer sind als vor der 
Spiralisation. Sie sind nicht mehr bloBe Punkte in den Ecken einer 





Abb. 2aub. Beginnende Spiralisation eines heterochromatischen Fadens zu Anfang der 
friihen meiotischen Prophase von Tragopogon pratensis; in der Spirale noch beide Faden 
einzeln sichtbar (+). Orcein, 2000:1 


Zickzacklinie, sondern erstrecken sich ein Stiick weit iiber den Chromo- 
somenfaden auf die nichste Ecke zu (Abb. 3). — Mit fortschreitender 
Paarung und Spiralisation werden die heterochromatischen Abschnitte 


inzunehmendem Mafe fixierungs- 
labil. Bis zum friihen Pachytan 
einschlieBlich liegen sie als nur 
wenig strukturierte kompakte 
Blocke im Kern. 

AuBer diesem Formwechsel 
des Heterochromatins kennzeich- 
net noch eine weitere Verinde- 
rung den Beginn der meiotischen 
Prophase: Aus dem dichten Ge- 
wirr von Faden, das neben den 
heterochromatischen Anteilen 
den Interphasekern als eine mehr 
oder weniger einheitliche Masse 
erfillte, gewinnen nun einzelne 
Gestalt. Besonders leicht sind sie 
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Abb. 3. Wachstum der Makrochromomeren 


zu Beginn der meiotischen Prophase von 
Tragopogon porrifolius. Orcein, 2000:1 


an der Peripherie der Kerne als weitgehend gestreckte, ungepaarte Chro- 
mosomen zu beobachten. Sie sind also entgegen den mehr heterochroma- 
tischen Chromosomenabschnitten in diesem Stadium noch nicht gepaart 
und spiralisiert. Daran und an ihrer geringeren Farbbarkeit kann man 
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diese Faden bereits jetzt als die euchromatischen Chromosomenenden 
erkennen. — Auch sie tragen zahlreiche kleine, schwach gefarbte chromo- 
merenférmige Verdickungen, die Mikrochromomeren genannt werden. 
Einzelne solche Mikrochromomeren fanden sich zuweilen auch zwischen 
den Makrochromomeren eingestreut. 


2. Leptotin und Zygotin 
Als Leptotin wird im allgemeinen das Stadium bezeichnet, in dem 
der gesamte Kern ein auffallend fadiges Aussehen besitzt, weil auch die 
—— - _euchromatischen Chro- 
fg ine 2 7 ~~ i mosomenenden sich nun 
a ¥! i” ae mie vollig herausgebildet ha- 
a ee of ee re ben. Bei Tragopogon 
— liegen die Chromosomen 
zu diesem Zeitpunkt 
noch in einem dichten 
* ree Knauel zusammen, den 








pa ee man im Gegensatz zu 
4 se - \ friheren Stadien als 
— > Ganzes aus dem Kern 
ty) herausquetschen kann 
(Abb. 4). Das proximale 

wat. Heterochromatin liegt in 


kompakten Blécken im 
Innern dieses Kniauels. 
Also miissen einzelne 
herausragende = Chro- 
mosomenstiicke den distalen euchromatischen Enden zugehéren. Ihre 
Chromosomenabschnitte sind derber als zuvor, deutlich gestreckt und 
tragen Chromomeren. Sie sind jedoch im Leptotin gréBer und tiefer 
gefarbt als vorher und gleichen im Extremfall den Makrochromomeren 
der Interphasekerne. 

Das folgende Zygotin wird dadurch gekennzeichnet, daB die vor- 
wiegend euchromatischen, mehr distalen Chromosomenabschnitte sich 
paaren, wihrend die mittelstiéndigen, stark heterochromatischen ihre 
Paarung im wesentlichen vollzogen haben (Abb. 5). Zugleich lapt sich 
auch fiir die euchromatischen Faden nachweisen, daB schon wihrend der 
Paarung thre Spiralisation beginnt, wie es auch fiir das Heterochromatin 
beschrieben wurde. 


Abb. 4. Friihes Leptotén von Tragopogon pratensis. 
Orcein, 2000:1 


3. Pachytéin 
Auch wahrend des friihen Pachytins sind die Chromosomen noch 
weitgehend verknauelt. In manchen Kernen kann man 6 heterochroma- 
tische Mittelsegmente zahlen, die jedoch nur im spaten Pachytin in 
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dieser Weise vorhanden sind (Abb. 6). Hier sitzt der gréBte Teil des 
Heterochromatins zu beiden Seiten der Insertionsstelle in einem dichten 





Abb. 5. Ubergang vom Leptotain zum Zygotaén; das proximale Heterochromatin in zu- 
nehmendem MaBe fixierungslabil; Tragopogon porrifolius. Orcein, 2000:1 





Abb. 6. Spates Pachytén von Tragopogon porrifolius. Orcein, 1600:1 


Block zusammen. Dagegen ist es noch im mittleren Pachytin von vielen 
euchromatischen Zwischenstiicken stark aufgelockert. Man kann deshalb 
in diesen friihen Stadien noch nicht von heterochromatischen Mittel- 
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segmenten sprechen, da iiber die ganze Chromosomenlinge hin bis zu den 
Endchromomeren heterochromatische Anteile zu finden sind. Die proxi- 
malen Abschnitte der Pachytinchromosomen enthalten viel Hetero- 
chromatin und weniger dazwischengelagertes Euchromatin. Dieses Ver- 
haltnis kehrt sich in den weiter distal gelegenen Partien um. 

Die Spiralisierung der Chromosomen, deren Anfang wahrend ihrer 
Paarung beobachtet werden konnte, ist im Pachytin fortgeschritten. 
Heterochromatin wie Euchromatin sind zu einer durchgehenden, 
gleich breiten Spirale eee Folglich lassen sich bei Trago- 
pogon die, heterochroma- 
tischen und _ euchromati- 
schen Anteile nicht durch 
einen verschiedenen Spiral- 


, 
} xX querschnitt charakterisieren. 
| 






Le # Die wesentlichen Unter- 
Y : schiede sind vielmehr im 
spiralisierten Chromonema 
zu suchen, in seinem Durch- 
messer und in seiner An- 
farbbarkeit. Es ist naimlich 


in den heterochromatischen 


Abb. 7. Nukleolenchromosom im spéten Pachytaén Spiralwindungen viel brei- 





von Tragopogon pratensis; bel t spiralisierte, ter und dazu dunkler ge- 
heterochromatische Chromomeren. i 2 
Karmin, 2000:1 farbt als in den euchro- 
matischen. 


Die Chromosomenspirale ist nun in den heterochromatischen Ab- 
schnitten nicht gleichmaBig verdickt; auch wenn mehrere heterochroma- 
tische Spiralwindungen aufeinanderfolgen, sind sie meist durch kurze, 
wenig gefirbte Fadenstiicke getrennt (Abb. 7). Es sei daran erinnert, 
daB sowohl die Makrochromomeren als auch die Mikrochromomeren der 
friihen Prophase gréBer werden und teilweise miteinander verschmelzen 
konnten. Auf diese Weise kénnen sie zu solchen langlichen Gebilden 
werden, wie sie in den Pachytaénchromosomen mit aufspiralisiert sind. 
Die heterochromatischen Spiralwindungen sind also offensichtlich aus 
den Chromomeren der friihen Prophase entstanden. — Auch in anderer 
Weise lassen sich die Chromomeren im Pachytiin wiederfinden. Werden 
die Kerne beim Herstellen eines Praparates nur schwach gequetscht, so 
sind die Chromosomen ziemlich dicht spiralisiert. Will man die einzelnen 
Chromosomen aber isolieren, so mu8 man in Kauf nehmen, daB sie dabei 
iiberzerrt werden. Im Extremfall sind sie so gedehnt, daB die Spirale 
ganzlich verschwunden ist, was zugleich ein Beweis fiir die Spiralstruk- 
tur der Pachytaénchromosomen ist. Das so gestreckte Chromosom zeigt 
stellenweise lingliche Verdickungen, die zweifellos den urspriinglichen 
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Chromomeren entsprechen. — Noch ein weiteres Argument spricht dafiir, 
da8 auch im Pachytiin das Heterochromatin mehr oder weniger chromo- 
merenformig angeordnet ist. Zuweilen sind kurze Stiicke der Chromo- 
somen unspiralisiert und zeigen beide Homologen deutlich getrennt. Auf 
ihnen sitzen dann haufig einander genau gegeniiber zwei Chromomeren, 
die noch wie in der Interphase rund sind (Abb. 8). — Diese drei Be- 
obachtungen deuten darauf hin, daB die Chromomeren der Interphase 
und des Leptotiins wohl in die spiralisierten Chromosomen des Pachytans 
iibernommen werden und dort teils unverandert als Knétchen, teils 
nach GréBenzunahme als stellenweise verdickte Spirale wieder auftreten. 





os Coe 
B23 
Abb. 8. Heterochromatische Chromomeren Abb. 9. Prameiotischer Ruhekern mit Chro- 
im friihen Pachytén von Tragopogon dubius. mozentren von Layia elegans. Orcein, 
Orcein, 2000:1 2000:1 


Ahnliche Chromosomenstrukturen wie bei T'ragopogon konnten auch 
bei Scorzonera hispanica und Layia elegans beobachtet werden. — Bei 
Scorzonera hispanica stimmt die aufgelockerte Struktur der Interphase- 
kerne vollig mit Tragopogon iiberein. Es ist lediglich etwas mehr Hetero- 
chromatin vorhanden, das sich in den Pachytinchromosomen in Mittel- 
segmenten konzentriert und zudem durch einen gréBeren Spiraldurch- 
messer von den euchromatischen Enden abhebt. — Layia elegans unter- 
scheidet sich hingegen in ihren prameiotischen Ruhekernen wesentlich 
von Tragopogon. Bei ihr entspiralisieren sich in der Telophase der letzten 
primeiotischen Mitose nur die euchromatischen Chromosomenstiicke, 
die heterochromatischen bleiben unverandert erhalten. Sie liegen als 
kleine, manchmal etwas verkleckste Chromozentren im Ruhekern, un- 
gefahr in der diploiden Anzahl (Abb. 9). Zuweilen wird in ihnen eine 
Spirale sichtbar, die jedoch in der Regel unter der Matrix verborgen ist. 

In gleicher Weise wie die Ruhekerne sind auch die Pachytanchromo- 
somen von Layia durch ein erheblich kompakteres Heterochromatin 
von Tragopogon verschieden, das sich in Mittelsegmenten von den 
euchromatischen Enden absetzt (Abb. 10). Mikrochromomeren sind im 
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Euchromatin nicht mehr zu beobachten, jedoch haben im Vergleich zum 
Leptotan die Chromosomen an Dicke zugenommen. Auch bei Layia sind 
die Pachytaénchromosomen stets spiralisiert. 
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Abb. 10. Spéites Pachytain von Layia elegans. Orcein, 1600:1 


D. Theoretischer Teil 


Chromomeren als fairbbare Verdickungen der gestreckten ,,achromatischen‘‘ 
Chromosomenfaden fiir die friihe meiotische Prophase beschreiben BELLING (1928, 
1931), Husxrns und Smrru (1935), Manton (1935), Brown (1954) u. a., fiir Mitose- 
chromosomen ELLENHORN (1937), fiir die aufgelockerten Chromozentren des Zer- 
stéubungsstadiums vor der Endomitose bei Pflanzen GrrrLer (1938), GRaFL (1939, 
1940), TscHERMAK-WoEss und HasrtTscHKa (1953), DotezaL und TscHERMAK- 
Woess (1955). Demgegeniiber vertreten andere Autoren die Meinung, daB die 
Chromosomen in allen Stadien, auch bereits im Leptotin, spiralisiert und die 
Chromomeren lediglich als optische Querschnitte aufzufassen seien (KAUFMANN 
1931, 1948; Kosny 1937; NarrHany 1937; BHatia 1938 u. a.). 


Bei den Untersuchungen an T'ragopogon war es nun médglich, das 
Ineinandergreifen von Spiralisation und Chromomerenstruktur zu ver- 
folgen. Bereits auf den noch gestreckten Chromosomenfaden der Inter- 
phasekerne waren Chromomeren zu sehen, die aus zwei Griinden sicher- 
lich nicht mit optischen Spiralquerschnitten verwechselt wurden. Einmal 
wurde wahrend der Chromosomenpaarung die erste Anlage der Spirale 
beobachtet; zu diesem Zeitpunkt waren Chromomeren und Spiralen 
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nebeneinander vorhanden und voneinander zu unterscheiden. Zum 
andern konnte eine GréBenzunahme der Chromomeren entlang den 
Chromosomen festgestellt werden, die sich noch nicht durch die Spiral- 
theorie erkliren la8t. Zugleich zeigte sich jedoch, daB8 die Chromosomen 
von T'ragopogon vom Pachytién an hoch spiralisiert sind. Trotzdem 
lieBen sich auch auf diesen Chromosomen noch chromomerenartige Ver- 
dickungen nachweisen. Diese sind mit aufspiralisiert und liegen dem- 
entsprechend fast quer zur Chromosomenlangsachse. 

In der Literatur werden von einigen Autoren zwei Arten von Chromo- 
meren erwahnt:. heterochromatische und euchromatische (GEITLER 
1938, GraFt 1940 u.a.). Sie lassen sich durch ihre GréBe und Anfarbbar- 
keit und ihre Lage auf den entsprechenden Chromosomenabschnitten 
voneinander unterscheiden. Heterochromatische Chromosomenabschnitte 
lassen sich gegeniiber euchromatischen durch die Dicke und stirkere An- 
farbbarkeit, sowie einen anderen Spiralisations- und Paarungsrhythmus 
kennzeichnen (MarquaRDT 1937, OFHLKERS 1944, LiInNERT 1949, SauER- 
LAND 1956 u.a.). Gerade ein verfriihter Paarungsbeginn des Hetero- 
chromatins erméglichte gemeinsam mit den iibrigen genannten Eigen- 
schaften auch bei den Chromosomen von T'ragopogon und Layia eine 
Unterscheidung von vorwiegend heterochromatischen und euchromati- 
schen Chromosomenabschnitten. Ist nun eine entsprechende Unter- 
scheidung auch bei den Chromomeren méglich ? Die Makrochromomeren 
unter ihnen sind die einzigen stark firbbaren Anteile der proximalen 
heterochromatischen Chromosomenabschnitte; sie sind das eigentliche 
Heterochromatin auf den wenig gefarbten Chromosomen. Dieses fest- 
zustellen gelingt sowohl in der Interphase bzw. friihen Prophase, wenn 
sie noch Chromomerenform haben, als auch im Pachytin, wo sie in laing- 
lichen spiralisierten Portionen vorliegen, die stets mit wenig gefairbten 
Anteilen abwechseln. Die Makrochromomeren der heterochromatischen 
Abschnitte sind also zweifellos kleine Portionen von Heterochromatin. 
Man kénnte nach dem Beispiel obengenannter Autoren die Mikrochromo- 
meren, welche ja den mehr euchromatischen Chromosomenenden zuge- 
héren, als euchromatische Chromomeren bezeichnen. Dies ist jedoch 
hier bei T'ragopogon nicht méglich. Vielmehr vergréBern sich diese Mikro- 
chromomeren im Laufe der friihen meiotischen Prophase, so daB sie 
einmal im Zygotin fast die GréBe der Interphasenmakrochromomeren 
erreichen, zum andern damit eindeutig als heterochromatische Struktur- 
elemente erkannt werden. Die Mittelsegmente sind hier eben fast aus- 
ausschlieBlich heterochromatisch und nur durch kleinere euchromatische 
Abschnitte unterbrochen. In den sogenannten ,,euchromatischen“ Chro- 
mosomenenden besteht das umgekehrte Verhiltnis. Mit dieser Chromo- 
somenstruktur ebenfalls verkniipft ist die friihere Paarung und starkere 
Spiralisation der proximalen Abschnitte. — Bei Laya ist die Verteilung 
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von Hetero- und Euchromatin wesentlich anders als bei den T'ragopogon- 
Arten. Hier finden sich viel einheitlicher gefirbte euchromatische 
Enden, und das Heterochromatin ist besonders proximal gehauft. Die 
auf den mehr euchromatischen Enden in der friihen meiotischen Prophase 
erkennbaren kleinen heterochromatischen Segmente sind wohl deshalb 
im Pachytaén kaum mehr sichtbar, weil sie eine zu geringe Machtigkeit 
besitzen, um in den stirker spiralisierten Pachyténchromosomen beson- 
ders aufzufallen. Sie bewirken jedoch héchstwahrscheinlich das dunkle 
Grau der ,,euchromatischen‘‘ Chromosomenenden (s. OEHLKERS und 
EBERLE 1956). ‘ 
Zusammenfassung 

1. Es wurde an drei T'ragopogon-Arten der Formwechsel der Chromo- 
somen wahrend der friihen Stadien der Meiosis untersucht. Vergleichs- 
weise wurden Scorzonera hispanica und Layia elegans herangezogen. 

2. In allen untersuchten Arten sind in gleicher Weise bereits vor dem 
Beginn des eigentlichen Leptotins Chromomeren zu erkennen, die im 
Verlauf der Prophase an GréBe zunehmen und schlieBlich im Pachytin 
als langliche Portionen das Chromosom stellenweise verdicken. 

3. Es wurden auf den einzelnen Chromosomen deutlich quantitative 
Unterschiede in GréBe und Anfarbbarkeit der Chromomeren festgestellt. 
Diese wurden als entsprechende Portionen von Heterochromatin auf- 
gefaBt. ; 

4. Neben der Chromomerenstruktur bestimmt das AusmaB der Spi- 
ralisation das Aussehen der Chromosomen. Wahrend sie anfanglich 
gerade gestreckte Faden bilden, so beginnen sie sich wahrend der Paarung 
im Zygotaén zu spiralisieren. Die Pachytainchromosomen sind durch- 
gehend aufspiralisiert, wobei die Chromomeren mit in die Spirale ein- 
gegangen sind. 
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SPIRALEN UND CHROMOMEREN IN DER FRUHEN 
MEIOTISCHEN PROPHASE VON PAEONIA TENUIFOLIA L.* 


Von 
Pau EBERLE 


Mit 8 Textabbildungen 
(Eingegangen am 18. Oktober 1956) * 


A. Einleitung 


Die Kenntnis der Stadien friher meiotischer Prophasen ist hinsicht- 
lich der Chromosomenstruktur immer noch sparlich. Grindlichere 
Bearbeitung erfuhr die Meiosis gewohnlich erst vom Pachytan an. Doch 
haben wir Grund zu der Annahme (vgl. OEHLKERS und EBERLE 1957), 
da8B in den friihen Stadien der Schliissel zum Verstandnis der Vorgange 
in den spater folgenden zu finden sein wird. Es sollte also das Studium 
friiher Prophasestadien, das infolge der bisher gebrauchlichen cyto- 
logischen Technik nicht zufriedenstellend zur Darstellung gebracht 
werden konnte, mit verbesserten Methoden weitere Aufschliisse ergeben. 
Ganz besonders beachten wir dabei die Struktur des Chromosomen- 
fadens hinsichtlich seiner Langsgliederung, sowie auBerdem seine 
Spiralisation und sodann das Phinomen der Chromosomenpaarung 
(vgl. auch LinnEert 1955, OFHLKERS und EBERLE 1957, ScHERz 1956). 


B. Material und Methode. 


Im Freiland kultivierte Paeonia tenuifolia-Pflanzen wurden als Material ver- 
wendet; die Antheren wurden frei pripariert und in gleicher Weise wie bei OEHL- 
KERS und EBERLE (1956) simultan fixiert und gefarbt (0,5 %ige Orcein-Lésung in 
Carnoy 3:1). Nach wenigen Stunden konnte die Untersuchung der ¢ Gonotokonten 
(,,PMZ‘‘) mit der Phasenkontrast-Einrichtung (W-Stativ ZeiB-Opton) durchgefiihrt 
werden. Je kiirzere Zeit hindurch die Fixierung und Farbung einwirkt, um so 
besser gelingt die Untersuchung. Samtliche Aufnahmen wurden mit Platten auf 
dem groBen Stativ von ZeiB hergestellt*. 


C. Empirischer Teil 
Der prameiotische Ruhekern von Paeonia tenuifolia ist durch eng 
gepackte und dennoch schwach spiralisierte Chromosomen gekenn- 
zeichnet, die eine deutliche Langsgliederung zeigen (Abb. la). An den 


* Herrn Professor Dr. F. OkHLKERS danke ich fiir sein foérderndes Interesse 
an der Arbeit und die Uberlassung des Pflanzenmaterials. 

1 Das verwendete Mikroskop wurde von der Deutschen Forschungsgemeinschaft 
zur Verfiigung gestellt, wofiir ich herzlich danke. 
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Chromosomen finden sich auffallend stark dunkel gefairbte und 
gleichzeitig dickere Segmente, welche mit diinneren schwacherer 





Abb. lau. b. Prameiotischer Ruhekern (a) vor der Volumenzunahme. An vielen Stellen 
ist eine Gliederung der Chromosomen in dickere, dunkler fairbbare und diinnere helle 
Segmente erkennbar. Inb Beginn der meiotischen Prophase mit Volumenzunahme des 
Zellkerns und Streckung der Chr iralen (Orcein-Carnoy 3:1, Phako 2000:1) 





Tinktion abwechseln. Die Verteilung der unterschiedlichen Chroma- 
tine erscheint iiber den gesamten Kernraum hinweg sehr gleich- 
maBig. Im Vergleich zu Bellevalia (OkHLKERS und EBERLE 1957) ist 
die Anfarbbarkeit wesent- 
lich starker. 

Der Beginn der meioti- 
schen Prophase ist durch eine 
Volumenzunahme des Kerns 
sowie eine Auflockerung 
und Entspiralisierung der 
Chromosomen gekennzeichnet 
(Abb. 1b und 2); gleichzeitig 
lassen sich die Kerne von die- 
sem Stadium an flachdriicken. 
GewiB wird damit ein exakter 


Vergleich der Kernvolumina 
Abb. 2. Kern kurz vor dem Leptotan. Es sind 


unméglich ht ; ‘ 
fj oe . free t; doch mech noch Restspiralen erkennbar (Orcein- 
gibt sich dabei zugleich der Carnoy 3:1, Phako 2000: 1) 


wesentliche Vorteil, daB die 

Chromosomen als solche einen Studium zuginglicher werden. Abb. 2 
1a8t erkennen, daB die starke Anfarbbarkeit der dunklen Segmente 
des Ruhekerns (Abb. 1) durch die Spiralisation zum Teil vorgetéuscht 
wird, in Wirklichkeit aber jedenfalls schwacher als im Leptotin ist. So 
wird in Abb. 2 im Vergleich zu Abb. 1 der Eindruck einer ,,Dekonden- 
sation“ der dunkleren Segmente erweckt, bedingt durch die Entspira- 
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Abb. 3. Leptotinkern. Chromosomen maximal gestreckt. Laingsgliederung der Chromo- 
somen deutlicher als im Ruhekern (Orcein-Carnoy 3:1, Phako 2000:1) 





Abb. 4. Im Laufe des Leptotins beginnt die meiotische Spiralisation mit einer feinen 
Wellung der Chromosomen (Orcein-Carnoy 3:1, Phako 2000:1) 
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lisierung und damit parallel gehenden Aufhebung gewisser optischer 
Tauschungseffekte. 

Die im Bildrande von Abb. 3, einem friihen Leptotin liegenden 
Chromosomen lassen starke Strukturunterschiede erkennen, wie sie 
oben schon fiir den Ruhekern mit spiralisierten Chromosomen angegeben 
wurden. Bei den weiter innenwarts im Kern liegenden Chromosomen 
sind die dunklen Segmente besonders stark ausgepriagt. Die Gesamt- 
firbbarkeit gegeniiber den bisher beschriebenen Stadien hat im Leptotan 
merklich zugenommen. Im. spaiten Leptotin (Abb. 4) erscheint die 


ied = 


3 






Abb. 5au.b. Zygotén. Paarung der Chromosomen im spiralisierten Zustande. a Weit- 
gehend gepaarte Chromosomen. In b sind die Spiralen durch die Praiparation gedehnt 
worden; die Langsgliederung der Chromosomen ist erkennbar, ebenso das teilweise 
Umwinden derselben (Orcein-Carnoy 3:1, Phako 2000: 1) 


meiotische Spiralisation im optischen Bild als eine feine Wellung der 
Chromosomen, welche sichtlich gleichmaBig unter Bevorzugung der 
starker farbbaren Segmente einsetzt. Diese Spiralisation steigert sich 
laufend, erreicht jedoch bis zu Beginn des Zygotins keineswegs jenen 
Grad, wie er sich bei Bellevalia findet (OFHLKERS und EBERLE 1957). 
Der Paarung der spiralisierten Chromosomen im Zygotan (Abb. 5) geht 
eine Umschlingung der Homologen parallel, die sich in Abb. 5b besonders 
an den praparativ gestreckten Chromosomen anschaulich machen 1aBt. 
Solange die Spiralen noch einen geringen Durchmesser haben, erscheinen 
insbesondere die in die Spiralen einbezogenen dunklen und starkeren 
Segmente, sofern sie kurz genug sind, als mehr oder weniger runde 
Gebilde (vgl. Bellevalia in OEHLKERS und EBERLE 1957) (Abb. 5a). 
Die schwacher fairbbaren Chromosomensegmente werden nun eben- 
falls in die Spiralen einbezogen. 

Mit Vollendung der Paarung ist das Stadium des Pachytiins erreicht 
(Abb. 6). Die Spiralisation hat sich weiterhin intensiviert, zugleich ist 
eine Zunahme des Spiraldurchmessers und eine Abnahme der Ganghdhe 
zu bemerken, so da8 die Chromosomenpaare scheinbar dicker werden und 
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Abb. 6. Pachytan. Gleichma&Bige Spiralisation der dunklen und hellen Segmente. Erstere 
vielfach kugelig, wenn es sich um kiirzere Stiicke handelt (Orcein-Carnoy 3:1, Phako 2000: 1) 





Abb..7. Pachytién. -Ausschnitt eines Kernes zur Verdeutlichung der Spiralisation 
(Orcein-Carnoy 3:1, Phako 3000:1) 


dabei auch noch eine ebenfalls nur scheinbare Verkiirzung erfahren. 
Das Chromosomenbild im Pachytéan ist nicht so einheitlich wie bei 
Bellevalia, sondern es finden sich an mehreren Stellen auffallend gréBere, 
stérkere und gleichzeitig dunkler gefarbte Segmente, welche jedoch 
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ebenso wie alle iibrigen Chromosomenanteile in eine ziemlich gleich- 
maBige Spirale einbezogen werden (Abb. 7). Die Chromosomen lassen 
in diesem Stadium eine Art Hiillsubstanz erkennen, die man als Matrix 
im herk6mmlichen Sinne bezeichnen kann. Die Paarung ist im mittleren 
Pachytaén noch so stark, daB die Chromosomenpaare vielfach als ein 
einfacher spiralisierter Strang erscheinen (Abb. 7); dadurch werden die 
Strukturunterschiede sehr verdeutlicht. Im spaéten Pachytan lockert 
sich die Paarung (Abb. 6); 

die chromomerenartigen / 

dunklen Segmente  er- 
scheinen dann an homo- 
logen Stellen nicht gegen- 
iiberliegend, sondern, be- 
dingt durch die Spirali- 
sation, schrag gegenein- a a- 
ander versetzt. — Als 

Beispiel daftir, daB die “Chiasma. Langeeliederung der Chromosomen baw. 
bisherigen Strukturen am Chromatiden (Orcein-Carnoy 3:1, Phako 2000:1) 
‘Chromosom offensichtlich 

beibehalten werden, wobei allerdings die Farbbarkeit zunimmt, fiihren 
wir Abb. 8 an. Es handelt sich dabei um ein Bivalent im Diplotaén mit 
einem gut sichtbaren Chiasma und deutlich erkennbaren dunklen 
und hellen Segmenten der in Chromatiden weitgehend langsgeteilten 
Chromosomen. 





D. Diskussion der Ergebnisse 


In der vorliegenden Arbeit handelt es sich im wesentlichen darum, unsere 
Befunde von der Chromosomenstruktur und deren Veranderungen wahrend des 
Ablaufs der meiotischen Prophase um ein weiteres Beispiel zu erganzen (vgl. 
OEHLKERS und EBERLE 1957). Infolgedessen kénnen wir uns hier darauf beschran- 
ken, die hauptsichlichen Unterschiede gegeniiber Bellevalia herauszustellen; die 
wesentlichsten allgemeinen Probleme sind in der genannten Arbeit bereits erértert. 
An eine weitere Abhandlung soll dann noch einmal eine etwas ausfiihrlichere 
Diskussion angeschlossen werden. 


1. Die Spiralisation im Verlauf der meiotischen Prophase 

Ebenso wie bei Bellevalia findet man auch bei Paeonia im prameioti- 
schen Ruhekern spiralisierte Chromosomen. Wir deuten sie mit NEBEL 
und Rutt iE (1936) als Restspiralen aus der vorhergehenden Telophase. 
Erst im Leptotin erfahren die Ruhekernchromosomen ihre maximale 
Streckung. Die erneute und nunmehr meiotische Spiralisation beginnt 
ebenfalls im spaiten Leptotin. Doch erreichen die — optisch — als feine 
Wellung erscheinenden Spiralen nur einen sehr geringen Durchmesser. 
Obgleich der Vorgang ziemlich gleichmaBig einsetzt, sind — unter- 
schiedlich zu Bellevalia — die vielfach starker anfarbbaren mehr proxi- 
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malen Chromosomenabschnitte bevorzugt. Uber die Ursachen der im 
spaten Leptotin einsetzenden Spiralisation, wodurch beide Chromatin- 
sorten gleichzeitig erfaBt werden, kénnen wir nichts aussagen; es kann 
sich um den Einflu8 auBerer oder innerer Bedingungen handeln (vgl. 
die zusammenfassende Darstellung von J. Manton 1950). Als besonders 
bedeutungsvoll zeigt sich auch hier wieder, daB die Chromosomen bereits 
vor Paarungsbeginn spiralisiert sind. Die Pachytaénchromosomen liegen 
somit als Anorthospiralen vor, wenn auch bei diesem Objekt mit vielen 
Umwindungen. Somit ist also auch bei Paeonia die freie Trennbarkeit 
der Chromosomen im Diplotén bereits vor Beginn der Paarung gewahr- 
leistet. Die friiher oftmals vertretene Auffassung, der véllig gestreckte 
Zustand der Chromosomen sei fiir die Homologenpaarung der giinstigste, 
ja, dieser kénnte sogar die Ursache der Paarung sein (STRAUB 1938, 
I. und K. Sax 1935), findet also ebensowenig durch die Bearbeitung 
der Prophase von Paeonia als durch diejenige von Bellevalia eine Stiitze. 


2. Die Struktur der Chromosomen 


Der prameiotische Ruhekern von Paeonia laBt im Gegensatz zu dem 
von Bellevalia distinktere und umfangreichere Chromosomenabschnitte 
erkennen, die sich durch ihre starke Anfarbbarkeit und Machtigkeit 
als heterochromatische von den diinneren und schwacher gefarbten 
euchromatischen Teilen unterscheiden. Dabei ist es durchaus méglich, 
daB die relativ langen euchromatischen Zwischenstiicke fiir den lockeren 
Aufbau des prémeiotischen Ruhekerns verantwortlich sind; denn es gibt 
Angaben dariiber, daf sich das Euchromatin bereits in der spaten 
Telophase entspiralisiert (vgl. JapHa 1939). Bei unserem Objekt, bei 
dem das Euchromatin selten als gréBere Chromosomenstrecke gegeben 
ist, kommt durch dies Verhalten lediglich eine gewisse Gesamtentspirali- 
sierung zustande. Letzterer wirken die heterochromatischen Segmente 
entgegen, so daB man bei Verwendung ungeeigneter Fixierungsmittel 
und eines Mikroskops ohne Phasenkontrasteinrichtung im Ruhekern 
eine gréBere Anzahl kleiner firbbarer Partikel, die Chromozentren, 
erkennen kann. Noch wahrend des Leptotins zeigt sich wie bei Belle- 
valia eine deutliche Zunahme der Farbbarkeit, die besonders die hetero- 
chromatischen Abschnitte umfaBt. Im Gegensatz zu Bellevalia fallt 
eine, Bevorzugung der mehr proximalen Chromosomensegmente auf. 
Damit ist Paeonia nach der iiblichen Definition ein , ,partiell-heterochro- 
matisches“ Objekt, ohne aber die sog. ,,rein euchromatischen“ Chromo- 
somenenden. Denn hier finden sich in fast allen Chromosomen- 
bezirken deutlich gréBere und kleinere heterochromatische Segmente; 
insbesondere im Pachytan ist das deutlich erkennbar (vgl. Herrz 1932). 

Nachdem wir bei unserem friiheren Objekt Bellevalia, dessen Chromo- 
somen als ,,rein euchromatisch‘‘ angesehen wurden, genau denselben 
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Unterschied zwischen schwach und stark fairbbaren Segmenten in der 
Chromosomen-Langsstruktur aufweisen konnten wie bei solchen mit 
, heterochromatischen‘‘ Chromosomen — unterschiedlich ist allein die 
Verteilungsweise der beiden Chromatine — ist es wenig wahrscheinlich, 
da8 es tiberhaupt ,,rein euchromatische“‘ Objekte gibt. Aus allgemeinen 
Griinden war das, wie schon friiher dargelegt, auch zu erwarten. DaB 
auBer der stérkeren Anfairbbarkeit sowie einem gréBeren Fadendurch- 
messer auch noch die friihere Spiralisation und spétere Entspiralisation 
(Dekondensation, MarquarpT 1937) als Detinitionsmomente des Be- 
griffes ,,Heterochromatin“ hinzukommen, ist fiir Paeonia wenigstens 
andeutungsweise erkennbar. Bei Bellevalia war das dann wegen der 
Verteilungsweise der Chromatine unméglich. Schwerer ist die Frage zu 
beantworten, ob und in welcher Weise sich die beiden Chromatine in 
ihrem Spiralisationsrhythmus gegenseitig beeinflussen und ob er etwa 
von Art zu Art verschieden ist ? Ein Studium von Bastarden kreuzbarer 
Objekte mit verschiedenartiger Verteilung der Chromatine wire also 
winschenswert und aufschluBreich, vorausgesetzt, daB auch die frii- 
hesten Stadien der Meiosis mit einbezogen werden. 

Bereits im Zygotan sind oftmals kugelige, vorwiegend heterochro- 
matische Gebilde erkennbar. Diese werden gewéhnlich als Chromomeren 
bezeichnet und kénnen zweierlei Enistehungsursachen haben: einmal 
ist es méglich, daB sich kurze verdickte aber unspiralisierte heterochro- 
matische Segmente im Ablauf der Chromatisierung starker kenn- 
zeichnen ; zum anderen kénnen es — und das ist meist der Fall — spira- 
lisierte langere heterochromatische Segmente sein. In euchromatischen 
Bereichen entsteht durch diese Spiralisation viel weniger der chromo- 
merenartige optische Tauschungseffekt, bzw. es ist die optische Tauschung 
leichter erkennbar. Auffallenderweise besitzen die Chromosomen im 
Pachytién von Paeonia in ihren besonders dicken heterochromatischen 
Abschnitten keinen ebenso groBen Spiraldurchmesser, wie es in Seg- 
menten mit geringerer Aufladung der Fall ist. Vergleicht man sie mit 
den hochspiralisierten Chromosomen von Bellevalia, welche heterochro- 
matische Abschnitte geringerer Strike iiber die gesamten Chromosomen 
gleichmaBig verteilt aufweisen, so liegt die SchluBfolgerung nahe, daB 
konzentriert gegebenes Heterochromatin im Pachytin die Erhéhung 
des Spiraldurchmessers hemmt, wahrend geringe Mengen férdern. 


Zusammenfassung 


1. Die Chromosomen des prameiotischen Ruhekerns von Paeonia 
tenuifolia L. sind spiralisiert. Sie erfahren erst im Laufe des friihen 
Leptotins ihre maximale Streckung. Die meiotische Spiralisation setzt 
im spaten Leptotin ein und steigert sich im Verlaufe der weiteren 
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Prophase; sie errreicht jedoch keineswegs jenen Grad wie fiir Bellevalia 
dargelegt. 

2. Die Chromosomen paaren sich im spiralisierten Zustande, so daB 
die Chromosomenpaare als Anorthospiralen vorliegen; ihre spatere freie 
Trennbarkeit ist aber von vornherein gewahrleistet. 


3. Bereits die Chromosomen des praémeiotischen Ruhekerns besitzen 
eine Langsgliederung in dickere und starker anfarbbare hetero- 
chromatische sowie in dinnere und schwacher firbbare euchromatische 
Abschnitte. Diese Strukturen sind bereits im Leptotan deutlich aus- 
gepragt zu erkennen, aber auch noch gut im Diplotan sichtbar. 


4. Die Verteilung von Hetero- und Euchromatin ist nicht so gleich- 
maBig wie bei Bellevalia. Vielmehr besitzen die mehr proximalen 
Chromoscmenabschnitte besonders viel Heterochromatin; deshalb ist 
die erneute Spiralisation ebenfalls nicht gleichmaBig. 


5. Fir die Entstehung von kugeligen Gebilden waihrend der meioti- 
schen Prophase, welche man als Chromomeren bezeichnen kann, wurden 
zweierlei Ursachen gefunden: a) die im Leptotan einsetzende Chromo- 
somenspiralisation, b) die VergréBerung kurzer heterochromatischer 
Segmente. 
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Einleitung 

Durch Vorbehandlung der Gewebe und geeignete Fixierung gelang 
es erstmals, den Karyotyp der Rattenleber einwandfrei zu analysieren 
und eine scharfe Charakterisierung und Identifizierung der einzelnen 
Chromosomen eines Kernes durchzufiihren (GLAss 1956). Bei zyto- 
logischen Untersuchungen an unbehandelten Rattenlebern konnten 
MarQuaRDT und Gudss (im Druck) zeigen, daB in der Leber ein be- 
stimmtes Kernmuster (bzw. Mitosemuster) vorhanden ist, dessen Zu- 
sammensetzung in enger Beziehung zum Alter der Tiere steht.. Dabei 
stieBen wir auf ein interessantes Phanomen: In mehreren diploiden, poly- 
ploiden und aneuploiden Metaphasen waren die Chromosomen nicht 
zufallig durcheinandergelagert, sondern in mehr oder minder deutlich 
getrennte Gruppen untergegliedert. Bei diploiden Metaphasen (2 n = 42) 


* Mit Unterstiitzung der Deutschen Forschungsgemeinschaft. 
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konnten wir mit Hilfe der Lage der Kinetochoren sowie durch ein fiir 
jedes Chromosom charakteristisches Muster von differentiellen Seg- 
menten einwandfrei nachweisen, daB jeweils die Homologen voneinander 
getrennt werden (GLAss 1956). Wir bezeichneten diese Aufteilung in 
Einzelgenome als Genomsonderung, ein Ausdruck, der bereits von 
BaveEr (1943) gepragt wurde, um die von SUOMALAINEN (1940) in der 
Meiosis von polyploiden parthenogenetischen Riisselkaéfern beobachteten 
speziellen Chromosomen-Gruppierungen zu charakterisieren. 

Nachdem bisher das Phinomen der Genomsonderung als solches 
erstmals exakt beobachtet wurde, werden in der vorliegenden Arbeit 
die einzelnen Kombinationsméglichkeiten der Genomsonderung auf- 
gezeigt und die Abhangigkeit der Genomsonderung vom Alter der Tiere 
und den verschiedenen Polyploidiegraden in der Leber beschrieben. 


Material und Methode 

Es wurden die Mitosen der Leber von 3 neugeborenen (12 Std alten), 3 jungen 
(6 Tage alten) und 4 erwachsenen (6 Monate alten) Ratten getestet. Die Tiere 
stammten aus dem Versuchsmaterial der Arbeitsgemeinschaft von Prof. Mar- 
quaRDT (Forstbotanisches Institut der Universitat Freiburg i. Br.) und Prof. 
ALTMANN und Dr. GrunpMANN (Pathologisches Institut der Universitat Frei- 
burg i. Br.); wir sind ihnen fiir die freundliche Uberlassung der Tiere und fir viele 
wertvolle Ratschlige zu Dank verbunden. Die Lebern der erwachsenen Tiere 
wurden durch partielle Hepatektomie zu vermehrten Teilungen angeregt und nach 
48 Stddie im Tier verbleibende regenerierende Leber untersucht. Sofort nach Ent- 
nahme wurde das Gewebe in kleine Stiickchen zerteilt und einige Zeit mit hypo- 
tonischer Lésung vorbehandelt. Andere Gewebestiickchen wurden in eine schwache 
Konzentration von 8-Oxychinolin gelegt. Danach wurde mehrere Stunden in 
Carnoy (Alkohol: Eisessig = 3:1) fixiert und die Leberstiickchen anschlieBend 
in 70%igem Alkohol aufbewahrt. Gefarbt wurde mit einem Gemisch von Karmin- 
Essigsiure-Glycerin (GLAss 1956) iiber mehrere Tage. Die Auswertung erfolgte 
an Hand von Quetschpraparaten, und zwar mit Phasenkontrast. Fiir methodische 
Einzelheiten sei auf die Arbeit Marquarpt und Gtdss (im Druck) verwiesen. 


Experimenteller Teil 


1. Das Phiinomen der Genomsonderung 


a) Die Verhiiltnisse bei diploiden Metaphasen. In diploiden Meta- 
phasen kann die Genomsonderung im allgemeinen als Sonderung in 
die beiden haploiden Genome vorliegen (42 = 21:21), daneben kénnen 
aber auch ein oder beide haploide Genome eine weitere Untergliederung 
in 11 und 10Chromosomen aufweisen (s. Abschnitt b). Theoretisch 
ergeben sich daher in diploiden Metaphasen folgende Kombinations- 
moglichkeiten der Genomsonderung: 21:21, 21:11:10, 11:10:11:10. 
Die wirklich aufgefundenen Kombinationen der Genomsonderung sind 
in Tabelle 1 aufgezeichnet. Bemerkenswert ist, daB neben der Sonderung 


in 2 haploide Chromosomensatze (s.a. Abb. 1) eine weitere Unter- 
32b 
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Abb. 1. Diploide Metaphase mit Genomsonderung in zwei haploide Chromosomensatze 

(21:21). — Abb. 2. Diploide Metaphase mit Genomsonderung. Ein haploider Chromosomen- 

satz normal gesondert, der andere unterteilt in 2 Chromosomengruppen von 11 und 10 

Chromosomen (21:11:10). — Abb. 3. Sonderfall der Genomsonderung in einer diploiden 

Metaphase. Trennung von zwei aneuploiden Chromosomengruppen (27:15), — Abb. 4. 

Genomsonderung in einer tetraploiden Metaphase in einen diploiden und zwei haploide 
Chromosomensiatze (42:21:21) 
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gliederung immer nur in einem haploiden Genom auftritt (Abb. 2), nie 
aber in beiden zugleich (vgl. auch die Verhialtnisse bei polyploiden 
Kernen.) Weiter finden wir neben den erwahnten und allgemein iiblichen 
Kombinationsméglichkeiten einige Sonderfalle der Genomsonderung 
verzeichnet, d.h. keine Sonderung der 42 Chromosomen in ganze 
Genome, sondern meist in zwei zahlenmaBig voneinander verschiedene — 
also aneuploide — Chromosomengruppen (Abb. 3), auf die im nachsten 
Kapitel naher eingegangen werden soll. 

b) Die Verhiltnisse bet haploiden Metaphasen. In haploiden Meta- 
phasen findet man gelegentlich die 21 Chromosomen in 2 Gruppen von 
11 und 10 Chromosomen getrennt. Es erhebt sich dabei die Frage, ob 
es berechtigt ist, diese Spaltung des‘haploiden Chromosomensatzes als 
Genomsonderung im Sinne unserer Definition (GLAss 1956) zu betrach- 
ten oder ob es geeigneter ware, diesen Zustand als Sonderfall zu werten. 
Im diploiden Stadium bezeichneten wir eine Halbierung des Chromo- 
somensatzes in 2 Gruppen zu je 21 Chromosomen als Genomsonderung ; 
da wir in den zur Debatte stehenden haploiden Kernen ebenfalls eine 
Halbierung vorfinden, haben wir auch diesen Zustand als Genomsonde- 
rung bezeichnet, zumal diese Sonderung in 11 und 10 Chromosomen 
immerhin in 5% aller haploiden Metaphasen auffindbar ist und auch in 
polyploiden Stadien festgestellt wurde (s. Tabelle 1). Wahrend es 
jedoch in polyploiden, vor allem aber in diploiden Metaphasen gelang, 
die einzelnen Homologen voneinander zu trennen, fehlt in haploiden 
Kernen bisher der Nachweis, da8 bei den 2 Gruppen von 11 und 10 Chro- 
mosomen jeweils immer dieselben Chromosomen zusammen in einer 
Gruppe vereinigt werden. 

c) Die Verhiiltnisse bei polyploiden Metaphasen. Bei polyploiden 
Metaphasen findet naturgema8 eine umfangreichere Aufgliederung statt, 
wobei jedoch in der Regel immer ganze Genome abgegliedert werden. 
Es ist dabei verstandlich, daB neben der Sonderung in einzelne haploide 
Genome auch eine Sonderung in diploide bzw. héher-ploide Chromo- 
somensiatze zustande kommt (Abb. 4). So kann in tetraploiden Meta- 
phasen (84 Chromosomen) die Genomsonderung theoretisch bereits 
folgende Formen annehmen: 63:21, 42:42, 42:21:21, 21:21:21:21. 
Durch eine weitere Aufteilung der jeweiligen haploiden Genome — 
z. B. in 42:21:11:10 — wird die Anzahl der Kombinationsméglich- 
keiten noch wesentlich erhéht, so daB in tetraploiden Metaphasen bereits 
11 verschiedene Formen der Genomsonderung vorliegen kénnen. Es sei 
bemerkt, daB sich die durch Genomsonderung ausgezeichneten Kerne 
(z. B. 84 = 42:42) ohne weiteres von zwei-kernigen Zellen unterscheiden 
lassen, die in geringer Anzahl auch in der Rattenleber vorkommen 
kénnen (vgl. Beams und Kine 1942, AuBIN und BucHER 1952, Mar- 
QUARDT und GAss). Um die tabellarische Erfassung der verschiedenen 
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Tabelle 1. Die verschiedenen Méglichkeiten der Genomsonderung 
In (21 Chromosomen) 
Médgliche 
Meta- Kombinationen 
gesamt 21 11:10 
% % 
Embryonal 17 | 100 0,0 
Jung . 37 97,3 2.7 
Erwachsen 41 92,7 7,3 
2n (42 Chromosomen) 
Mégliche 
Rania Kombinationen Sonder- 
gesamt 42 21:21 | 21:11:10 
% % % 
Embryonal| 451 | 91,4 | 7,9 | 0,7 _ 
Jung . 392 85,5 9,2 2,0 3,3 
Erwachsen | 311 85,5 | 12,0 2,2 0,3 
3n (63 Chromosomen) 
Meta. “Mégliche Kombinationen 
phasen | 63 || 42:21 |21:21:21/42:11:10| 21:21:11:10 
umes VOR % % % % 
Embryonal| 30 | 70,0 | 13,3 | 13,3 3,4 iS 
Jung... 9 | (44,4) | (44,4)| (11,2) | — as 
Erwachsen 72 45,8 | 24,7 16, 1,4 1,4 
4n (84 Chromosomen) 
Mégliche Kombinati A 
Meta- égliche Kom onen me 
ama 84 | 63:21 | 42:42 |42:21:21 | 21:21-21:21 | 42:21:11:10| 21:21:21:11:10] falle 
% % % % % % 
Embryonal | 21 52,4 — 83,0 9,6 _— — — — 
J ae 5 |(40,0)| — | (40,0)| (20,0) — —_ — — 
Erwachsen }| 125 49,6 2,4 | 26,4 12,8 4,8 1,6 1,6 0,8 
5n (105 Chromosomen) 
Médgliche Kombinati 
Een gliche Kom ationen suaten 
gesamt| 105 | 84:21 | 63:42 | 63:21:21/49:42:91| 42:21: | ,21;21; | 42:42-) fille 
Embryonal 3 1 -- 1 —_ 1 oo — — aa 
Jung .. 1 — —_ — — I — —_ — — 
Erwachsen 23 ll 1 — — 6 1 1 1 2 
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6n (126 Chromosomen) 
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bie Gefundene Kombinationen 
phasen 
gesamt 126 | 84:42 | 63:63 [63:42:21 63:21:21:21 | 42:42:42 | 42:21:21:21:21 
Embryonal 0 — — a= _ — — — 
Jung . 0 — — — — — — — 
Erwachsen 12 4 1 1 1 1 3 1 
7n (147 Chromosomen) 
Meta- Gefundene Kombinationen 
phasen 
gesamt 147 | 84:63 | 63:42:42 | 42:21:21:21:21 
Embryonal 0 — | — —— — 
Jung .. 0 _— — — 
Erwachsen | 4 Rok: at 1 1 
8n (168 Chromosomen) 
Meta- Gefundene Kombinationen Meta- | Gefundene 
phasen phasen | Kombi- 
gesamt}] 168 |63:42:42:21 42:42:42:21:21 gesamt | nationen 
Embryonal 0 — —_ — 9n; 1 189 
Jung .. 0 —— — — 10n 1 105:63:42 
Erwachsen 5 2 1 2 














Kombinationsméglichkeiten der Genomsonderung in den einzelnen 
Ploidiestufen — vor allem den hoch polyploiden — nicht zu umfangreich 
zu gestalten, haben wir in Tabelle 1 fiir die Sonderung der haploiden 
Chromosomensatze in polyploiden Kernen nicht alle méglichen Kombi- 
nationen aufgefiihrt, sondern nur die wirklich gefundenen. Die Einzel- 
tabellen sind weiterhin so angelegt, daB neben den verschiedenen Kom- 
binationsméglichkeiten auch eine etwaige Einwirkung des Alters ab- 
gelesen werden kann. 

Auf eine eingehende Besprechung der Einzelbefunde in den ver- 
schiedenen Polyploidiegraden sei verzichtet und nur einige allgemeine 
Ergebnisse der Gesamttabelle dargestellt. Wesentlich ist vor allem, 
festzustellen, ob sich die Zahl der Zellen mit Genomsonderung auf alle 
theoretisch méglichen Kombinationen gleichmaBig verteilt oder ob 
bestimmte Kombinationsméglichkeiten besonders bevorzugt anzutreffen 
sind. Bereits bei triploiden Metaphasen fallt auf, daB in den meisten 
Kernen eine Genomsonderung nach dem Schema diploid: haploid 
vorhanden ist, wihrend eine Trennung nach Einzelgenomen (21:21:21) 
in viel geringerem Umfang vorkommt. In héher polyploiden Meta- 
phasen wird die Bevorzugung bestimmter Kombinationen noch deut- 
licher (z. B. bei 4n und 5n). Wahrend in diploiden Metaphasen bevor- 
zugt ganze Genome gesondert werden (21:21), erfolgt die Aufteilung 
in polyploiden Metaphasen vorwiegend nach den diploiden Karyotypen 
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— 42:42 bei Tetraploidie, 42:42:21 bei Pentaploidie und 42:42:42 bei 
Hexaploidie — seltener dagegen nach Einzelgenomen, z. B. 63:21 bei4n. 
Wir halten also fest, daB bestimmte Kombinationen der Genom- 
sonderung besonders bevorzugt auftreten, die in polyploiden Meta- 
phasen als Grundelement den diploiden Chromsomensatz enthalten. 


2. Die Sonderfille der Genomsonderung 

Im vorhergehenden Kapitel haben wir auf einige Sonderfalle der 
Genomsonderung aufmerksam gemacht, in denen keine Aufteilung nach 
ganzen Genomer: erfolgte. Aus Tabelle 1 geht hervor, daB diese Sonder- 
falle nie in neugeborenen, nur gelegentlich in jungen und meist bei 
erwachsenen Tieren vorkommen, und zwar besonders haufig in stark 
hepatektomierter Rattenleber. Da der Eingriff der Hepatektomie aber 
fiir die Leber eine zusatzliche und starke funktionelle Belastung bedeutet, 
haben wir durch diese Sonderfialle einen Hinweis dafiir, daB die Genom- 
sonderung ein normaler und konstanter Vorgang in der unbehandelten 
Rattenleber ist, der durch eine stirkere funktionelle Beanspruchung 
eventuell erheblich gestért werden kann. Dieser Hinweis kann vor allem 
fiir Untersughungen an krebsig entarteten Zellen von Bedeutung sein. 

Unter 291 Metaphasen, die eine Genomsonderung enthalten, teilen 
sich 15 (= 5,1%) nicht nach ganzen Genomen oder Karyotypen auf, 
sondern neben einem vollsténdigen Genom oder Karyotyp finden sich 
mindestens zwei weitere Chromosomengruppen mit aneuploider Chromo- 
somenzahl (z. B. 84 = 42:36:6); es kann aber auch eine Sonderung in 
nur zwei aneuploide Chromosomengruppen auftreten (z. B. 84 = 54:30). 


Tabelle 2. Die Sonderfélle der Genomsonderung 
2n (42 Chromosomen) 



































Metaphasen Gefundene Kombinationen 
gesamt 33:9 | 31:11 | 30:12 | 27:15 | 27:9:6 | 16:15:11 
13 23,0% | 15,4% | 15,4% | 15,4% | 23,0% 7,8% 
Metaphasen Gefundene 
gesamt Kombination 
4n (84 Chromosomen) 1 42:36:6 
5n (105 Chromosomen) 1 21:54:30 








In Tabelle 2 haben wir die betreffenden Sonderfille und deren 
Kombinationen zusammengestellt. Unter den vielen Kombinations- 
moglichkeiten einer aneuploiden Sonderung von 42 Chromosomen z. B. 
ist es besonders auffallend, da8 nur einzelne, ganz bestimmte Kom- 
binationen realisiert werden (s. Tabelle). Aus diesen besonders bevor- 
zugten Gruppierungen ragen wiederum bestimmte Zahlenverhdltnisse 
wie 27:15 (= 27:9:6) oder 33:9 nochmals hervor (s. Abb. 3). Bei den 
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wenigen polyploiden Mitosen mit aneuploider Chromosomensonderung 
gilt ahnliches. Da derartige Sonderfalle fiir das Verstaéndnis des Problems 
der Genomsonderung meist mehr Aufschlu8 geben als das Normal- 
verhalten selbst, haben wir uns damit besonders eingehend beschaftigt. 
MarQuaRpDT und GuAss (im Druck) konnten in den verschiedensten 
Altersstufen unbehandelter Rattenleber eine ganze Anzahl von einwand- 
frei aneuploiden Mitosen nachweisen, deren Chromosomenzahl und 
Genomsonderung uns besonders interessierte. Auffallend dabei war es, 
daB wir in 168 getesteten aneuploiden Kernen gerade die oben erwahnten 
Chromosomenzahlen der Sonderfalle einer Genomsonderung (27 bzw. 
33 oder 54) weitaus am haufigsten aufgefunden haben (GLAss unverédff.). 
Dies scheint ein Zeichen dafiir zu sein, daB bestimmte Chromosomen- 
gruppierungen einen engeren Zusammenhalt besitzen als andere und 
daB zwischen Genomsonderung und Polyploidie eine enge Verbindung 
bestehen muB. 


3. Die Genomsonderung bet gleichaltrigen und verschiedenaltrigen Tieren 

Wir haben bisher die Genomsonderung beschrieben und die ver- 
schiedenen Kombinationen bzw. Kombinationsméglichkeiten dargelegt 
ohne darauf einzugehen, ob die Genomsonderung in allen untersuchten 
Tieren vorhanden ist oder nur ein Zufallsergebnis unter gewissen Bedin- 
gungen darstellt. Die Ergebnisse der darauf gerichteten Untersuchungen 
zeigen, daB das Phanomen der Genomsonderung sich nicht nur in einigen, 
sondern in allen Praparaten und in allen untersuchten Teilen der Leber 
nachweisen lat. Ihr Auftreten ist unabhangig vom Alter der Tiere; 
in Neugeborenen finden sich ebenso Kerne, die eine Genomsonderung 
aufweisen, wie in jungen und erwachsenen Tieren. Auch in der Leber 
stark hepatektomierter Tiere treten Zellen mit Genomsonderung auf. 
Diese Tatsache sagt jedoch nichts aus iiber den Anteil der Zellen mit 
Genomsonderung an der Gesamtzahl der untersuchten Mitosen. Sie 
gibt lediglich an, da8 in allen Altersstufen und unabhangig vom Grad 
der Hepatektomie in der unbehandelten Rattenleber Zellen mit Genom- 
sonderung auftreten. Diese Ergebnisse sprechen dafiir, daB die Genom- 
sonderung nicht als zufallige Erscheinung im Kerngefiige der Leber zu 
werten ist (vgl. GLAss 1956), sondern daB ihr eine bestimmte Bedeutung 
als konstantes Merkmal unbehandelter Rattenleber zukommt. 

a) Die Genomsonderung bei Tieren gleichen Alters. Nachdem wir das 
Vorhandensein der Genomsonderung in allen Ploidiegraden und Alters- 
stufen der Rattenleber festgestellt haben, fragt es sich, ob diese Genom- 
sonderung in den verschiedenen gleichaltrigen Tieren gleichmaBig von- 
statten geht und ob die Tiere hinsichtlich dieses Phanomens als homogen 
anzusprechen sind. In Tabelle 3a—d sind die Ergebnisse dieser quanti- 
tativen Untersuchungen wiedergegeben. Die einzelnen Tabellen geben 
an, wieviel Prozent Metaphasen keine Genomsonderung besitzen, d. h. 
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, normal‘ sind, und wieviel Prozent Zellen demgegeniiber eine Genom- 
sonderung enthalten. Es ist dabei gleichgiiltig, ob die Zellen di- oder 
polyploid sind und welcher Art die Sonderung ist. Tabelle 3a zeigt, daB 
bei neugeborenen, 12 Std alten Ratten nur geringe Schwankungen in 
der Anzahl der Zellen mit Genomsonderung zwischen den Tieren vor- 
handen sind, die innerhalb des normalen Schwankungsbereiches liegen. 
In der Leber junger (6 Tage alter) und erwachsener (6 Monate alter) 


Tabelle 3. Die Genomsonderung bei Tieren verschiedenen Alters 





























Meta- | G x 
Lag shapen Normal endierting 
* | gesamt % % 
12 Std alt A 124 90,3 9,7 
a) 12 Std alt B 167 88,6 11,4 
12 Std alt C 231 84,9 15,1 
522 87,4 12,6 
6 Tage alt 4’ 193 81,4 18,6 
b) 6 Tage alt f B’ 145 84,2 15,8 
6 Tage alt C’ 106 80,4 19,8 
444 82,0 18,0 
oe 83 The 28,9 
6 Monate alt 
c) II | 231 72,3 27,7 
(?/, hepatektomiert) 
Tit 108 67,1 32,9 
. 422 71,1 28,9 
6 Monate alt 
JV 215 67,0 33,0 
| (3/, hepatektomiert) 














Ratten sind die Differenzen innerhalb der gleichaltrigen Tiere noch 
geringer. Daraus folgt,da8 in den Tieren gleichen Alters ebenso wie in den 
einzelnen Partien der Leber gleichviel Zellen mit Genomsonderung 
vorhanden sind, d. h.: Die einzelnen Tiere einer. Altersklasse sind hin- 
sichtlich des Phinomens der Genomsonderung als homogen anzusehen. 


b) Die Genomsonderung bei Tieren verschiedenen Alters. Wie ein 
Vergleich der Tabelle 3a—c zeigt, enthalten bei neugeborenen Tieren 
12,6% aller Zellen eine Genomsonderung, bei jungen Ratten steigt die 
Zahl der Zellen mit Genomsonderung auf 18% an und erreicht bei 
erwachsenen Tieren 28%. Dieser lineare Anstieg macht es deutlich, daB 
mit zunehmendem Alter auch der Anteil der Zellen mit Genomsonderung 
ansteigt. Nun konnten aber MarquaRpT und GuAss (im Druck) nach- 
weisen, daB sich mit steigendem Alter auch die Anzahl der polyploiden 
Kerne in der Rattenleber erhéht. Parallel dem Alter geht also sowohl 
ein Anstieg der polyploiden Kerne wie auch der Zellen mit Genomsonde- 
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rung einher. Wir finden somit eine Beziehung zwischen Polyploidie 
und Genomsonderung, die darauf hinweist, daB beide Phinomene in 


Tabelle 4. Die Abhdingigkeit der Genomsonderung 
vom Polyploidiegrad : 


bestimmter Weise mitein- 
ander verkniipft sind und 
daB das Auftreten der 
Genomsonderung im Ge- 
webe der Rattenleber mit 
der Ausbildung der ver- 
schiedenen __ Polyploidie- 
grade in Zusammenhang 
stehen muB. 

Inwieweit das Alter 
selbst daran beteiligt ist, 
soll im folgenden behan- 
delt werden. Die Anord- 
nung der Tabelle 4a—c 
erméglicht es, die Anzahl 
der Zellen mit Genomson- 
derung in den einzelnen 
Ploidiegraden in Abhangig- 
keit vom Alter unterein- 
ander zu vergleichen. Auf- 
fallend ist vor allem, daB 
nur bei haploiden Meta- 














Genom 
phadle- _, Normal) sonde- 

grad | gesamt a i 

% % 
in 17 100,0 0,0 
2n 451 91,4 8,6 
a) 12 Std alt 3n 30 70,0 | 30,0 
4n 21 52,4 | 47,6 
5n 3 33,4 | 66,6 
In 37 97,3 2,7 
2n 392 85,5 | 14,5 
b) 6 Tage alt 3n 9 44,5 | 55,5 
4n 5 40,0 | 60,0 
5n 1 0,0 |100,0 
In 41 97,7 7,3 
2n 311 85,5 | 14,5 
3n 72 45,8 | 54,2 
4n 125 49,6 , 50,4 
5n 23 47,9 | 52,1 
c) 6 Monate alt 6n 12 33.4 | 66,6 
7n 4 25,0 | 75,0 

8n 5 40,0 q 
9n 1 100,0 0,0 
10n 1 0,0 |100,0 














phasen die Zahl der Zellen mit Genomsonderung vom Alter der Tiere sowie 
vom Hepatektomiegrad abhangig zu sein scheint: Mit steigendem Alter 
und Hepatektomiegrad wachst deren Zahl in folgender Weise an: 





Alter der Tiere 




















6 Monate 6 Monate 
12 Std| 6 Tage ‘adel’ al ptorsy onl 
Prozentsatzhaploider Zellen' 
mit Genomsonderung . 0,0 2.7 3,6 15,3 


Beachtenswert in dieser Aufstellung ist vor allem der EinfluB der 
verstaérkten Hepatektomie, durch die das 4fache an Zellen mit Genom- 
sonderung ausgelést wird als, in normal hepatektomierter Leber. Zwi- 
schen 12 Std und 6 Tage alten Tieren finden sich ebenfalls Differenzen, 
indem bei letzteren in allen Ploidiegraden eine héhere Anzahl von Zellen 
mit Genomsonderung vorliegt als bei Neugeborenen. Besonders auf- 
fallend ist es daher, da8 zwischen 6 Tage und 6 Monate alten Tieren, 
bei-denen altersmaBig ein weit gréBerer Unterschied besteht als zwischen 


12 Std und 6 Tage alten Ratten, mit Ausnahme der haploiden Kerne 
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keinerlei Unterschiede im Prozentsatz der Zellen mit Genomsonderung 
in den einzelnen Polyploidiestufen festzustellen ist (s. Tabelle). Da 
sich die Einwirkung des Alters und der Hepatektomie aber auch in einer 
Erhéhung der Polyploidiestufe bemerkbar macht — bei 6 Tage alten 
Tieren ist die héchste Ploidiestufe 5n, bei erwachsenen, normal he- 
patektomierten Tieren 8n und bei stark hepatektomierten Lebern 
10 n — ist natiirlich die Zunahme der Zellen mit Genomsonderung bei 
erwachsenen Tieren auf eine gréBere Anzahl von Ploidiestufen aus- 
gedehnt als bei jungen Ratten. Um so auffallender ist es daher, daB bis 
zu 4 n die Werte der beiden Altersstufen in den betreffenden Polyploidie- 
graden vollig miteinander tibereinstimmen (vgl. Tabelle 4b mit c). 
Fassen wir zusammen, so ergibt sich nur bei haploiden Metaphasen 
eine Beeinflussung der Genomsonderung durch das Alter. Eine Ein- 
wirkung scheint weiterhin zwischen 12 Std alten und 6 Tage alten 
Tieren vorzuliegen, da bei letzteren die Anzahl der Zellen mit Genom- 
sonderung in allen Ploidiestufen hoher ist als bei den Neugeborenen. 


4. Genomsonderung und Polyploidiegrad 


Die enge Beziehung zwischen Alter und Polyploidie einerseits (Mar- 
QUARDT und GLAss, im Druck) und dem Verhalten der Genomsonderung 
und Polyploidie andererseits macht es notwendig, die Abhangigkeit 
der Genomsonderung von den einzelnen Ploidiestufen zu priifen. Ge- 
eignet hierfiir ist vor allem die Untersuchung an Zellen mit Ge- 
nomsonderung in den einzelnen Altersstufen selbst, um dadurch Auf- 
schluB iiber die Beziehung zwischen Genomsonderung — Polyploidie- 
grad — und Alter zu erlangen. In Tabelle 4a ist die Beziehung zwischen 
Genomsonderung und Polyploidiegrad bei Neugeborenen aufgezeichnet. 
Bei haploiden Metaphasen finden wir keine Genomsonderung; bei 
diploiden Stadien treten bereits 8,6% derartige Zellen auf. Mit hoher 
werdendem Polyploidiegrad nimmt auch die Anzahl der Zellen mit 
Genomsonderung zu, und bei pentaploiden Kernen (105 Chromosomen) 
sind 66,6% aller Metaphasen durch Genomsonderung ausgezeichnet. 
Bereits bei diesen Mitosen aus der Léber Neugeborener wird deutlich, 
daB mit steigendem Polyploidiegrad auch die Anzahl der Zellen mit 
Genomsonderung zunimmt, ein weiterer Beweis fiir die enge Beziehung 
zwischen Genomsonderung und Polyploidie. Auch bei jungen, 6 Tage 
alten Tieren (Tabelle 4b) 1é8t sich dieselbe Abhangigkeit der Genom- 
sonderung vom Polyploidiegrad feststellen. 

Bevor bei erwachsenen Tieren auf die Beziehung zwischen Genom- 
sonderung und Polyploidiegrad eingegangen werden kann, ist es not- 
wendig, erst den KinfluB der Hepatektomie auf die Genomsonderung 
zu besprechen. MarquarpTt und GtLdss (im Druck) weisen nach, daB 
bei verstérkter Hepatektomie mehr polyploide Kerne auftreten und 
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auch ein héherer Polyploidiegrad erreicht wird. Wie aus Tabelle 3d 
der vorliegenden Arbeit nun hervorgeht, ist mit dieser verstarkten 
Hepatektomie auch eine Erhéhung der Zahl von Zellen mit Genom- 
sonderung verbunden. Vergleichen wir Genomsonderung und Poly- 
ploidiegrad, so finden wir in allen Ploidiestufen auBer der bereits im 
vorhergehenden Abschnitt .besprochenen haploiden Stufe zwischen 
normaler und stark hepatektomierter Leber nur sehr geringe Differenzen 
in der Anzahl der Zellen mit Genomsonderung; wir haben daher die 
Werte der beiden Hepatektomiearten zusammengefaBt. 

Betrachten wir nun die Abhangigkeit von Genomsonderung und 
Polyploidiegrad, so erhalten wir auch bei erwachsenen, hepatektomierten 
Tieren dieselben Ergebnisse wie bei jungen und neugeborenen Ratten: 
eine graduelle Zunahme der Zellen mit Genomsonderung bei steigendem 
Polyploidiegrad. 

Wir kommen somit zu dem zwingenden SchluB, daB sich alle Alters- 
stufen hinsichtlich der Genomsonderung als gleichsinnig erweisen. In 
allen Altersstufen ist die Zahl der Zellen mit Genomsonderung abhangig 
vom Grad der Polyploidie. Je héher die Polyploidiestufe, desto héher 
der Prozentsatz an Zellen mit Genomsonderung. Die Starke der He- 
patektomie scheint auf die Verbindung zwischen Genomsonderung und 
Polyploidiegrad keinen Einflu8 zu haben. 


Diskussion 


1. Das Problem der Genomsonderung 
In unbehandelter Rattenleber fanden wir zahlreiche Metaphasen, 


deren Chromosomen nicht wie tblich regellos durcheinandergelagert, 


sondern je nach Polyploidiegrad in 2 oder mehr Gruppen gesondert 
waren. Da nachgewiesen werden konnte, daB es sich bei dieser Gruppie- 
rung fast immer um ganze Genome sowie um die Trennung von homo- 
logen Chromosomen handelt (GuAss 1956), bezeichneten wir diesen 
Zustand als Genomsonderung. Um einer Verwechslung mit ahnlichen 
in der Literatur auftauchenden Ausdriicken vorzugreifen, sei zunachst 
kurz auf die betreffenden Arbeiten eingegangen. 

In mehreren Arbeiten untersuchte GRELL (1949, 1950, 1953) die Morphologie 
und Cytologie des Makronucleus bei Protisten und konnte zeigen, daB der Makro- 
nucleus von Hphelota gemmipara (Ciliatae) auf endomitotischem Wege polyploid 
wird (1949). Da der Makronucleus der Ciliaten aber amitotisch zerfallt, folgert 
GRELL aus dem Nachweis der Polyploidie, ,,daB bei der Teilung zwangslaufig ganze 
Genome auseinandersortiert werden miissen, wodurch die ,Amitose‘ der Ciliaten 
als eine Genom-Segregation aufzufassen ware‘‘. Diese Vorstellung der gesetz- 
maBigen Aufteilung ganzer Genome setzt aber voraus, daB irgendein Zusammenhang 
zwischen den nicht homologen Chromosomen bestehen bleibt. Bei der Radiolarie 
Aulacantha scolymantha wies GRELL (1953) nun nach, daB wahrend des endo- 
mitotischen Formwechsels die Chromatinfiden eine lineare Gliederung in einzelne 
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Segmente erkennen lassen, wobei letztere durch achromatische Faden miteinander 
linear verbunden sind. GRreELL betrachtet die Chromatinfaden daher als Sammel- 
chromosomen, die untereinander homolog sind und einem ganzen Genom ent- 
sprechen sollen. Da aber beim Auseinanderweichen der Tockhterplatten ein mito- 
tischer Formwechsel der Chromosomen sowie eine metaphasische Anordnung fehlt 
und die agierenden Chromatinelemente ja nicht verschiedenen Einzelchromosomen, 
sondern homologen Sammelchromosomen entsprechen, 14Bt sich die Zweiteilung 
des Primarkernes der Radiolarie Aulacantha scolymantha nicht als Mitose inter- 
pretieren. GReELL schligt daher vor, diesen von der normalen Mitose stark ab- 
weichenden Teilungsmodus als Genom-Segregation zu bezeichnen. 

Inwieweit 148t sich zwischen der Genom-Segregation von GRELL und dem 
von uns aufgezeigten Phinomen der Genomsonderung eine Ubereinstimmung auf- 
finden? Beide Phanomene treten in polyploiden Kernen auf, beidesmal sind ganze 
Genome daran beteiligt. Wahrend es sich bei GRELL jedoch um Sammelchromo- 
somen handelt, die keiner geregelten Mitose fahig sind, zeigen unsere Untersuchun- 
gen, daB das von uns als Genomsonderung bezeichnete Phanomen in normalen 
Mitosen auftritt, deren Chromosomen einen mitotischen Formwechsel durchfiihren 
und auch zur Anaphasenbildung befahigt sind. 

Wohl die interessantesten und bisher klarsten Faille einer Trennung von ganzen 
Genomen wurden von SUOMALAINEN (1940, 1947) bei der Eireifung verschiedener 
polyploider, pathenogenetischer Riisselkafer (Curculionidae) gefunden. Die 

‘ parthenogenetischen Arten der Riisselkéfer zeichnen sich alle dadurch aus, daB 
nur eine Reifungsteilung, eine Aquationsteilung, ablauft; eine Chromosomen- 
reduktion unterbleibt also. Bei den meisten parthenogenetischen Arten kénnen 
sich nun die Chromosomen in der Metaphase dieser Reifungsteilung zu 2 oder 3 
getrennten Platten anordnen. Bei der tetraploiden Art Otiorrhynchus dubius, bei 
der die Verhaltnisse am deutlichsten sind, gelang es SUOMALAINEN (1940), 5 ver- 
schiedene Typen von Chromosomengruppierungen festzustellen: 1. der tetraploide 
Satz von 44 Chromosomen ist in einer Metaphasenplatte vereint, 2. es sind 2 Chro- 
mosomengruppen von einmal 33 und einmal 11 Chromosomen vorhanden, 3. zwei 
Gruppen von je 22 Chromosomen, 4. 3 Chromosomengruppen von einmal 22 und 
zweimal 11 Chromosomen, 5. zwei oder mehrere ungleich groBe Chromosomengruppen 
Soweit eine Identifizierung der Einzelchromosomen méglich war, scheint es sich 
dabei nicht nur um eine Trennung von zahlenmaBig gleich groBen Chromosomen- 
gruppen, sondern um eine Sonderung von Homologen zu handeln; d. h. es scheint 
eine Sonderung von ganzen Genomen vorzuliegen (vgl. Bauer 1943). Unter- 
suchungen an somatischen Zellen bei der Blastomerenteilung dagegen zeigen keine 
derartigen Phinomene, die 44 Chromosomen sind normal angeordnet. 

Ein Vergleich der Ergebnisse von SUOMALAINEN mit der von uns aufgefundenen 
Genomsonderung zeigt im Prinzip dieselben Phinomene. Auch in unseren Unter- 
suchungen tritt das Phinomen der Genomsonderung in den Metaphasen am deut- 
lichsten auf, in beiden Fallen kann in polyploiden Metaphasen dieselbe raumliche 
Sonderung in haplo- und diploide sowie in aneuploide Chromosomensiatze erfolgen. 
Differenzen zwischen den beiden Phinomenen sind einzig darin zu sehen, daB die 
Befunde von SUOMALAINEN bei der Reifungsteilung (Meiosis) der Eier partheno- 
genetischer Riisselkafer festgestellt wurden, wahrend unsere Ergebnisse an somati- 
schen Zellen (Mitosis) eines Saéugetiers gewonnen wurden. 

Besondere Beachtung mu8 auch den Reduktionsmitosen von Huskrns (1948, 
1948) sowie Huskins und CxEene (1950) geschenkt werden. Die Autoren. stellen 
in diploiden Kernen der Wurzelspitzenmitose von Allium cepa fest, daB die Be- 
handlung mit Natriumribonucleat bzw. Kalte Teilungen auslést, bei denen allem 
Anschein nach keine Spindeln auftreten und die Chromosomen in Gruppen aus- 
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einander getrennt werden. Sie bezeichneten diese Gruppen als ,,reductional grou- 
pings‘. Wahrend bei Allium cepa der exakte Nachweis einer Trennung von homo- 
logen Chromosomen nicht gelang (PATAU 1950), wurde dies mit derselben Methode 
an Wurzelspitzen von Trillium erreicht (WILSON und CHENG 1949). Bemerkenswert 
ist, daB neben einer Trennung in zahlengleiche Chromosomengruppen auch eine 
prozentual mindestens gleichgroBe Aufspaltung in ungleich groBe Chromosomen- 
gruppen verbunden ist. Diese Zahlenungleichheit der einzelnen Gruppen sowie die 
Tatsache, daB diese reductional groupings nur in diploiden Metaphasen gefunden 
wurden, sprechen auch hier fiir wesentliche Differenzen zu unseren Befunden, die 
meist eine Zahlengleichheit bzw. ganze Genome umfassen. Weiter ist die Genom- 
sonderung vor allem in polyploiden Kernen besonders deutlich ausgepraigt und ein 
Phanomen der unbehandelten Rattenleber. 

In der Literatur taucht bei Untersuchungen tierischer und pflanzlicher Organe 
gelegentlich der Ausdruck somatische Reduktion auf. SNnoap (1955) findet in 
colchizinbehandelten Wurzelspitzen von Hymenocallis calathinum die Metaphase- 
chromosomen in 2, manchmal auch 3 distingte Gruppen gesondert und glaubt, 
diese Segregation auf Spindelanomalien zuriickfiihren zu kénnen. Uber somati- 
sche Reduktionen bei Pflanzen berichten auch Witson, HAWTHORNE und Tsou 
(1951) sowie MENZEL (1952), MenzEL und Bravun (1952) u. a. Auch in tierischem 
Gewebe kommen derartige somatische Reduktionen vor, wie FaRMER, Moore und 
WALKER (1904, 1906), WincE (1930), Brrcrr (1937, 1938) u.a. berichten. In 
allen diesen Fallen handelt es sich jedoch nur um einzelne Befunde von Chromo- 
somentrennungen, die mit unserem Problem der Genomsonderung nichts gemein- 
sam haben. 

Aus diesen Beobachtungen heraus folgt, da8 wir bisher nur iiber 
4 Fille genauer orientiert sind, in denen eine Trennung von ganzen 


Genomen festgestellt wurde: 

1. die ,,reductional groupings‘ von Husxrns in behandelten Wurzel- 
spitzen von Allium cepa, 

2. die ,,Genom-Segregation“® von GrELL durch Sammelchromo- 
somen bei der Radiolarie Aulacantha scolymantha, 

3. die Trennung von gleich groBen Chromosomengruppen (Genom- 
sonderung nach BavER 1943) von SUOMALAINEN in der Meiosis tetra- 
ploider parthenogenetischer Riisselkifer, 

4. unsere ,,Genomsonderung“ in den Mitosen unbehanialsen Ratten- 
leber. 

Da es sich in einem Fall nur um die Chromosomentrennung in 
diploiden Pflanzenkernen, im anderen um Sammelchromosomen von 
Protisten und im dritten Fall um die Eireifung parthenogenetischer 
Riisselkaéfer handelt, die nur eine Reifungsteilung haben, ist es mit 
unseren Untersuchungen erstmals gelungen, in einem unbehandelten 
Organ eines Saugetieres ein Phanomen aufzudecken, durch das in den 
Mitosen je nach Polyploidiegrad zwei oder mehr ganze Genome von- 
einander gesondert werden kénnen. 

Fiir eine nihere Analyse des Problems der Genomsonderung ist es 
unerlaBlich, sich zunadchst mit dem Zustandekommen dieses Phanomens 
zu befassen. Wir haben bisher nur festgestellt, daB die Genomsonderung 
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im Stadium der Metaphase am deutlichsten ausgepragt ist (Abb. 1—4). 
Soweit eine Analyse der Prophasen méglich war, scheint die Trennung 
bereits in diesem Stadium ausgebildet zu sein (Abb. 5). Da in der 
Interphase keine Bewegung der Chromosomen mdglich ist, die Genom- 
sonderung aber aufeiner raumlichen Trennung von Chromosomengruppen 
beruht, kann die Interphase als Entstehungsort der Genomsonderung 
ausgeschlossen werden. Fiir die Umordnung kommt daher nur der 
Ubergang Interphase zu Prophase oder aber derjenige der spaten 
Anaphase zur Interphase in Betracht. Eine in der Anaphase vorhandene 





Abb. 5. Diploide Prophase mit Genomsonderung in zwei haploide Chromosomensatze 


Genomsonderung kann aber nur in einem entsprechenden Auseinander- 
weichen der betreffenden Chromosomengruppen zu je einem Pol oder 
in einer Naherung der betreffenden Chromosomen sichtbar werden. Da 
aber an den Anaphasepolen fiir die Ausbreitung der Chromosomen ein 
wesentlich geringerer Platz zur Verfiigung steht als in der Metaphase, 
ist in normalen Anaphasen eine réumliche Sonderung von Chromosomen- 
gruppen bzw. Genomen sehr schwer zu erkennen, zumal im Ubergang 
Meta-Anaphase eine vorhandene Genomsonderung nicht sichtbar ist. 
Die Méglichkeit, eine Genomsonderung in der Anaphase nachzuweisen, 
ist daher sehr gering und nur dann méglich, wenn in polyploiden Kernen 
mehrere Einzelgenome abgesondert werden, so daB daraus in der Ana- 
phase multipolare Spindelbildungen entstehen ko6nnen. Untersuchungen 
hinsichtlich dieser speziellen Anaphasenanomalie zeigten (MARQUARDT 
und GLAss, im Druck), daB tatsaichlich einige multipolare Spindel- 
bildungen festgestellt werden konnten, deren Anzahl jedoch bei weitem 
nicht ausreicht, um den hohen Prozentsatz der Zellen mit Genom- 
sonderung zu erkléren. Weiterhin ist es ungewiB, ob diese multipolaren 
Spindelbildungen wirklich mit der Genomsonderung in Zusammenhang 
stehen und nicht durch eine davon unabhangige Stérung entstanden 
sind, worauf ihr geringer Prozentsatz eher hindeutet. 

Wir kénnen daher nur feststellen, da&8 das Phanomen der Genom- 
sonderung in Pro-, Meta- und Anaphase sichtbar ist. Eine Entscheidung 
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dariiber, ob die Trennung der Karyotypen zu Beginn des Teilungs- 
ablaufes beim Ubergang von Interphase zu Prophase oder erst am Ende 
zwischen Anaphase und Interphase auftritt, ist nicht méglich. 


2. Anaphasestérungen und Chromosomenzahlmuster 


Durch Endomitosen lassen sich nur ganzzahlige Polyploidiestufen 
erklaren, wahrend das Auftreten von tri-, penta- und aneuploiden 
Chromosomenzahlen nach der bisher gelaéufigen Auffassung allgemein 
auf Mitoseanomalien zuriickgefiihrt wird. Um Einblick in derartige 
Vorgaénge zu erlangen, miissen dafiir vor allem Anaphasestérungen 
herangezogen werden wie Verklebungen oder Briickenbildungen von 
Chromosomen, die eine Fehlverteilung hervorrufen und zu aneuploiden 
Kernen fiihren kénnen oder multipolare Spindelstérungen, durch die 
eine Aufgliederung polyploider Stadien méglich ist. Durch derartige 
multipolare Spindelbildungen ware die Méglichkeit gegeben, aus gerad- 
zahlig polyploiden Kernen heteroploide zu erreichen. 

DaB derartige Anomalien im tierischen Gewebe verbreitet sind, 
wird schon aus den Anfangen der Polyploidieforschung berichtet 
(STRASSBURGER 1880, v. HANSEMANN 1891, Bowerr 1902, WireManNn 
1912/13, EwaLp 1920, Karpius 1930, SoKoLow 1936 u. a.). So erwahnt 
z. B. VON HaNsEMANN (1893), daB bei hochhypochromatischen Mitosen 
,eine Reduktion der Chromosomen stattfindet, so da8 dadurch die 
Chromosomenzahl wieder auf die Norm zuriickgefiihrt werden kann. 
Man findet dort solche Mitosen mit 3, 4, 6, 8, 12, 20 und mehr Polen“. 
Auch die neueren Untersuchungen auf dem Gebiete tierischer Zytologie 
sprechen von polyploiden und aneuploiden Chromosomenzahlen (BIE- 
SELE 1944, THERMAN und TIMONEN 1951, Hsu 1952, Levan und HavusKa 
1952, MELANDER 1952, Hsv und Pomerat 1953, Maxino und TaNaKa 
1953, Tanaka 1953, Lipp 1953, Frirz-Niaatr 1954, WaLKER und 
Booturoyp 1954 u.a.), und bis in die heutige Zeit ist allgemein die 
Ansicht verbreitet (vgl. auch zit. Literatur bei TiscHLER 1951 sowie 
p‘AmaTo 1952), daB triploide, pentaploide sowie aneuploide Chromo- 
somenzahlen praktisch nur durch Spindelanomalien hervorgerufen 
werden, und in einer umfangreichen Literatur wird das Vorkommen 
derartiger Stérungen in den Mitosen nachgewiesen. 

Da8B Spindelstérungen zur Ausbildung von tri-, penta- und aneu- 
ploiden Chromosomenzahlen fiihren kénnen, ist zweifellos richtig. 
Dennoch sind gewisse Bedenken am Platze, da fiir eine derartige Varia- 
tionsbreite der Chromosomenzahlen, wie sie in tierischen Geweben 
festgestellt wurde, zumindest zwei grundlegende Voraussetzungen erfillt 
sein miissen: 

1. Die Anzahl der auftretenden Spindelstérungen mu8 geniigend 
groB sein, um daraus die vom Endomitosezyklus abweichenden Chro- 
mosomenzahlen ableiten zu kénnen. 
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2. Da in der Leber aller gleichaltrigen Ratten dasselbe Mitosemuster 
ausgebildet ist und daher alle Tiere einer Altersstufe hinsichtlich der 
Zusammensetzung ihrer Polyploidiegrade als homogen anzusehen sind, 
miuBte angenommen werden, daB in allen gleichaltrigen Tieren in tiber- 
einstimmender Haufigkeit Spindelstérungen ablaufen. 

Dies wiirde aber bedeuten, daB die Anaphasestérungen dann ge- 
richtet erfolgen miiBten und eine derartig gerichtete Anomalie, die auf 
die Ausbildung bestimmter Polyploidiegrade bzw. Chromosomenzahlen 
hinzielt, ist bisher noch nicht nachgewiesen. 

Es mu8 an dieser Stelle jedoch erwaihnt werden, da es einige Sonderfialle 
im Tierreich gibt, in denen in der Anaphase ganz bestimmte Chromosomenzahlen 
abgegliedert werden. Es sind dies die Falle der chromosomalen Keimbahnbestim- 
mung, bei denen die Ausgangszahl der Chromosomen des Somas herabgesetzt wird. 
So untersuchte REITBERGER (1940) die Chromosomenverhiltnisse des paidogene- 
tisch-parthenogenetischen Entwicklungszyklus der heterogenen Gallmiicke Oli- 
garces paradoxus MxtN. und stellt dabei fest, daB in der Keimbahn die Chromo- 
somenzahl 66 beibehalten wird, waihrend die somatische Grundzahl dagegen nur 
10 betragt und als diploid anzusehen ist. Die Zahlenverminderung von 66 auf 
.10 Chromosomen wird in 2 Schritten vollzogen. Beim 1. Schritt werden 
55 Chromosomen nicht in die Tochterkerne einbezogen, letztere enthalten daher 
nur 11 Chromosomen. Bei der darauffolgenden 2. Elimination wird ein weiteres 
Chromosom ausgeschlossen, wodurch die Grundzahl von 10 Chromosomen erreicht 
wird. REITBERGER konnte nun die einzelnen Eliminationsschritte zeitlich genau 
festlegen und zeigen, daB der 1. Schritt wahrend der Anaphase der dritten 
Furchungsteilung bei den vorderen 3 der im Ei hintereinander liegenden 4 Fur- 
chungskerne erfolgt. Auffallend ist dabei, daB bei der Eliminationsteilung bis 
zu Beginn der entscheidenden Anaphase kein Unterschied gegeniiber den sich 
normal verhaltenden Teilungen festzustellen ist. Der 2. Eliminationsschritt 
liegt zwischen der 6. und 8. Furchungsteilung. Durch ihn wird in den Kernen mit 
11 Chromosomen ein bestimmtes Chromosom ausgeschieden, so da8 die Chromo- 
somenzahl in den betreffenden Kernen nun 10 betragt. Ob es sich bei den 10 ins 
Soma eingehenden Chromosomen immer um ganz bestimmte Chromosomen han- 
delt oder ob diese eine beliebige diploide Gruppe darstellen, ist noch nicht 
untersucht. 

In den Sonderfallen der chromosomalen Keimbahnbestimmung kann 
es also zu einer gerichteten Ausbildung bestimmter Chromosomenzahlen 
durch die Anaphase kommen. In normalen tierischen Geweben jedoch, 
an denen die oben erwaéhnten Untersuchungen durchgefiihrt wurden, 
werden fiir abweichende Chromosomenzahlen Spindelanomalien ver- 
antwortlich gemacht. Betrachtet man diese Anomalien aber naher, so 
stellt man fest, daB die in dieser Richtung angesetzten quantitativen 
Untersuchungen der Anaphasenanomalien sehr sparlich sind und damit 
im Gegensatz zu den obigen Angaben stehen. Wir haben die Spindel- 
stérungen in den Mitosen der Rattenleber besonders aufmerksam unter- 
sucht und kénnen daher auch die oben erhobenen Erwagungen praktisch 
iiberpriifen. Aus den Untersuchungen von Marquarpt und GLAss (im 
Druck) geht klar hervor, daB durch Spindelstérungen keine der oben 
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geforderten Bedingungen fiir das Zustandekommen der verschiedenen 
Polyploidiestufen erfiillt ist. Die Anzahl der Anaphasen mit multi- 
polaren Spindelbildungen reicht bei weitem nicht aus, um derartige 
umfangreiche Veranderungen im Kerngefiige hervorzurufen und ein 
Mitosemuster aufzubauen. Brickenbildungen und Verklebungen sowie 
Fehlverteilung von Chromosomen treten nur sehr selten auf, so daB fir 
aneuploide Stadien, die in jungen Tieren immerhin bereits 14% aller 
getesteten Mitosen umfassen, auf Grund der Theorie der Anaphase- 
stérung erst recht keine Erklarungsméglichkeit gefunden wird. Auch die 
gleichgerichtete Variation des Mitosemusters mit steigendem Alter ist 
durch Mitoseanomalien nicht interpretierbar, obwohl die Anzahl der 
multipolaren Spindelbildungen mit steigendem Alter zunimmt. Die 
beobachteten Werte sind jedoch auch hier viel zu gering, um z. B. bei 
erwachsenen Tieren neben den durch Endomitosen erklarbaren Poly- 
ploidiegraden weitere 24% polyploide und 12% aneuploide Kerne aus- 
zubilden. Unsere Ausfiihrungen zeigen, wie zweifelhaft die Rolle der 
Spindelstérungen bei der Ausbildung des Kernmusters der Rattenleber 
ist und daB eine Verschiebung der Polyploidie- und Aneuploidiegrade in 
Abhangigkeit vom Alter durch Anaphaseanomalien nicht erklarbar ist. 

Wir kommen daher zu dem SchluB, da es auf Grund von Mitose- 
anomalien bzw. Anaphasestérungen nicht mdglich ist, die Zusammen- 
setzung sowie den Wechsel im Kernmuster der Rattenleber zu inter- 
pretieren. 


3. Genomsonderung und Polyploidie 


Wir haben im experimentellen Teil festgestellt, daB die Genom- 
sonderung ein konstantes Merkmal der unbehandelten Rattenleber ist 
‘und in enger Beziehung zur Polyploidie steht, indem mit steigender 
Ploidiestufe auch die Anzahl der Zellen mit Genomsonderung ansteigt. 
Von besonderem Interesse ist es daher, sich iiber die Rolle der Genom- 
sonderung bei der Ausbildung des Mitosemusters der Rattenleber bzw. 
deren Polyploidie Gedanken zu machen. Es ist schon seit einiger 
Zeit bekannt,daB in der Rattenleber ein Kernmuster vorhanden ist, das 
sich aus verschieden ploiden Zellen zusammensetzt (CLaRa 1925, 
1931, Miinzer 1925, Jakops 1925, 1941, BreszxEe 1944 u.a.). Seit der 
Entdeckung einer inneren Teilung der Chromosomen ohne Spindel- 
bildung durch GrrrLER (1939, 1948) wurde dieser als Endomitose bezeich- 
nete Teilungsmodus in vielen pflanzlichen und tierischen Geweben 
nachgewiesen und fiir die Entstehung der Polyploidie allgemein heran- 
gezogen. Es darf als sicher angesehen werden, da8 Endomitosen auch 
in der Rattenleber auftreten (WinGE 1930, GzrITLER 1953, LEvAN und 
Havsxa 1953, Ty10 und Levan 1954, GrunpDMANN 1954, Homan 1954, 
Fritz-Niecii 1955, Luvan 1956). Ausgehend von diploiden Kernen 
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werden nach der bisher gelaufigen Auffassung auf endomitotischem 
Wege die Kerne polyploid. Durch Endomitosen kénnen aber nur gerad- 
zahlige Polyploidiestufen — 2 n— 4n— 8n usw. — gebildet werden; 
Endomitosen allein kommen daher fiir die Ausbildung des komplexeren 
Kernmusters der Rattenleber nur bedingt in Betracht. Auch eine 
Beteiligung der Anaphasestérungen ist den Ausfiihrungen im vorher- 
gehenden Kapitel nach sehr unwahrscheinlich. 

Durch Endomitosen kommt es zu einer Verdoppelung der Chro- 
mosomenzahl, wobei die Tochterchromosomen — durch das Fehlen der 
Anaphasespindel bedingt — im allgemeinen nebeneinander liegen 
bleiben, so daB sich in tetraploiden Stadien haufig Zweier-Gruppen von 
Chromosomen, in oktoploiden Kernen dagegen Vierer-Gruppen auf- 
finden lassen. In den von uns untersuchten Mitosen finden wir jedoch 
keine derartige Anordnung von Zweier- bzw. Vierer-Gruppen. Je nach 
Polyploidiegrad sind die Chromosomen in zwei oder mehr Gruppen 
gesondert, so daf die betreffende Metaphase in voneinander getrennte 
Chromosomenareale aufgeteilt erscheint. Da nachgewiesen werden 
konnte, daB es sich bei dieser Chromosomengruppierung fast immer um 
ganze Genome handelt (GLAss 1956), bezeichneten wir diesen Zustand ja 
als Genomsonderung. Bereits in diploiden Metaphasen kénnen je zwei 
haploide Chromosomensatze réumlich voneinander getrennt sein, und fiir 
polyploide Kerne gilt dies in verstiérktem MaBe. Voraussetzung fiir 
eine derartige Sonderung von Genomen ist aber, da in den entsprechen- 
den Kernen im Laufe der Mitose Bewegungsvorginge ablaufen, die zu 
dieser réumlichen Trennung der Chromosomen fiihren. Je nachdem, 
wie diese Bewegungsvorgange verlaufen, kommt es zu einer verschiedenen 
Anordnung der Genome bzw. Chromosomengruppen in den Kernen, wie 
es die verschiedenen Kombinationsméglichkeiten der Genomsonderung 
deutlich gezeigt haben. Dadurch ist aber die Moéglichkeit gegeben, die 
Genomsonderung mit der Ausbildung des Kernmusters der Rattenleber 
in Verbindung zu bringen. 

Die erste Méglichkeit, daB sich die polyploiden Kerne normal teilen, 
bringt keine Veranderung des Mitosemusters, es bleibt alles wie zuvor. 
Eine weitere Moéglichkeit, daB Anaphasestérungen an der Ausbildung 
von polyploiden und aneuploiden Kernen beteiligt sind und dadurch 
das Mitosemuster ausbilden bzw. veréndern, konnte bereits — wie 
oben gezeigt — als nicht realisierbar abgelehnt werden. 

Die dritte Méglichkeit, ein Kernmuster aufzubauen, ergibt sich dann, 
wenn sich polyploide Kerne, die in irgendeiner Form eine Genom- 
sonderung enthalten, amitotisch durchschniiren. DaS in der Leber 
Amitosen vorkommen, wird von mehreren Forschern berichtet (BENNING- 
HOFF 1922, StrdAmmieR 1928, WassERMANN 1928, Ciara 1931, BruEs 
und Marsie 1937, GRUNDMANN 1954 u. a.). Auch das Vorkommen von 
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zweikernigen Zellen in der Rattenleber (BEAMS und Kine 1942, AuBIN 
und BucuEr 1952, MarquarptT und Gudss, im Druck, u.a.) weist darauf 
hin, deren Zustandekommen im allgemeinen auf amitotische Kerndurch- 
schniirungen zuriickgefiihrt wird (MUNzER 1925, CLara 1931, Jakoss 
1941, BucHER 1953). 

Wenn wir als Amitose eine einfache aquale Kerndurchschnirung 
ansehen, so kénnen durch diese Abtrennung gleich groBe Chromatin- 
mengen voneinander gesondert werden. Da diese Amitose aber in 
einem polyploiden Kern vor sich geht, dessen Chromosomen zu Chro- 
mosomengrupper. bzw. Genomen vereint und diese Genome raéumlich 
voneinander getrennt sind, ist es méglich, daB durch die amitotische 
Kerndurchschniirung ganze Genome voneinander abgetrennt werden. 
Da nun aber in Kernen mit Genomsonderung nicht nur 2 Einzel- 
genome, sondern auch Chromosomengruppen verschiedenen Ploidie- 
grades voneinander gesondert werden (Tabelle 1), kann es durch der- 
artige amitotische Kerndurchschniirungen auBerdem zur Bildung von 
aneuploiden Kernen kommen. Die Bedeutung der Genomsonderung 
kann also einmal darin liegen, daB durch sie eine Trennung von ganzen 
Genomen oder sonstiger Chromosomengruppen ermédglicht wird. Die 
Amitose stellt in der beschriebenen Form demnach eine gesetzmaBige 
Herabregulierung hochpolyploider Chromosomenzahlen auf _nieder- 
ploidere dar. Durch die Genomsonderung besteht zumindest die Tendenz 
zu einer derartigen Herabregulierung, da mit steigendem Polyploidiegrad 
auch der Prozentsatz der Zellen mit Genomsonderung ansteigt. Ebenso 
wie auf endomitotischem Wege eine Hochregulierung von diploiden zu 
polyploiden Kernen erfolgt, kann in Kernen mit Genomsonderung, in 
denen eine amitotische Kerndurchschniirung vor sich geht, in umge- 
kehrter Richtung eine Herabregulierung, d. h. eine Depolyploidisierung 
in die Wege geleitet werden. Hierfiir spricht vor allem die Tatsache, 
daB in allen von uns untersuchten Tieren eine ganze Anzahl von haploiden 
Kernen auftritt, die nwr durch eine Herabregulierung der Chromosomen- 
zahl héher ploider Kerne entstanden sein kénnen. Obwohl allein schon 
das Vorkommen von Haploiden in der Rattenleber bemerkenswert 
ist, kommt noch als besonders beachtenswert hinzu, da8 sich ihre Anzahl 
im Gegensatz zu allen anderen Polyploidiestufen weder durch das Alter 
noch durch verstérkte Hepatektomie, noch durch Behandlung mit 
cancerogenen Stoffen (GuAss und Marquarpt, unveréff.) verandert. 


Es muB an dieser Stelle auf die Arbeiten von SUOMALAINEN (1940, 1947) ein- 
gegangen werden, dessen Ergebnisse ebenfalls fiir eine Herabregulierung der 
Chromosomenzahl durch die Genomsonderung sprechen. SUOMALAINEN unter- 
suchte verschiedene bisexuelle und parthenogenetische Arten von Riisselkafern. 
Bei den bisexuellen Arten stellte er allgemein den diploiden Chromosomensatz von 
22 Chromosomen fest, der durch 2 normale Reifungsteilungen zustande kommt. Bei 
den parthenogenetischen Arten dagegen fand SvoMaLaINEN allgemein nur eine 
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Reifungsteilung, eine Aquationsteilung; die Chromosomenreduktion findet daher 
bei diesen parthenogenetischen Arten nicht statt. Die diploiden, parthenogenetischen 
Arten verhalten sich wie die bisexuellen. Bei den polyploiden Arten dagegen (tri- 
und tetraploid) stellte SuoMaLAINEN in der Metaphase dieser einen Reifungsteilung 
eine Art von Gonomerie (Genomsonderung nach BavER 1943) fest, indem die 
Chromosomen z. B. in 2 Gruppen von je 22 Chromosomen oder in 2 Gruppen zu 
33 und 11 Chromosomen zusammenlagen. Das Besondere dieser Vorginge liegt 
hier darin, daB an Stelle der normalen Meiosis — und nur an dieser Stelle — eine 
Herabregulierung der Chromosomenzahl auf eine Art und Weise erfolgt, wie wir 
es auf Grund unseres Materials auch in den Mitosen der Leberzellen, méglicherweise 
als weit verbreiteten Vorgang, beobachten konnten. 

Wenn die Genomsonderung aber die Voraussetzuhg zu einer Herab- 
regulierung polyploider Kerne darstellt, so ist damit auch eine Inter- 
pretationsméglichkeit fiir die Entstehung tri- und pentaploider Kerne 
gegeben, deren Zustandekommen bisher nicht geklart werden konnte. 
In tetraploiden Kernen z. B. kénnen theoretisch 11 verschiedene Kom- 
binationsméglichkeiten der Genomsonderung auftreten. Wir haben 
75 tetraploide Metaphasen untersucht und dabei folgende 7 Genom- 
kombinationen festgestellt: 84, 63:21, 42:42, 42:21:21, 21:21:21:21, 
42:21:11:10, 21:21:21:11:10. 

Wir ersehen daraus, da8 allein schon in Metaphasen mit 84 Chro- 
mosomen eine durchaus verschiedenartige Herabregulierung der Poly- 
ploidie auf geringere Stufen erreicht werden kann und da8 so neue 
Kerne mit anderen Chromosomenzahlen entstehen kénnen wie haploide, 
di- und triploide. 

Bei den oben angefiihrten Genomkombinationen in tetraploiden 
Kernen haben wir in den beiden letzten dargestellten Kombinationen 
bereits 2 Beispiele dafiir, wie durch die weitere Untergliederung eines 
haploiden Chromosomensatzes gewisse aneuploide Chromosomenzahlen 
zustandekommen kénnen. Da diese Sonderung in 2 Gruppen zu 11 und 
10 Chromosomen aber in allen Polyploidiegraden vor sich gehen kann, 
ergibt sich hieraus eine gewisse Variabilitat fiir die Ausbildung aneu- 
ploider Kerne. Diese Variabilitat wird noch dadurch erhdht, daB neben 
einer Sonderung in ganze Genome auch eine — allerdings geringe — Son- 
derung in aneuploide Chromosomengruppen auftritt (s. Tabelle 2). 

Genau dieselben polyploiden und aneuploiden Kerne, die hier durch 
Herabregulierung der Chromosomenzahlen auf der Basis’ der Genom- 
sonderung entstehen, kénnen auch auf einem anderen Wege zustande 
kommen; auch er erfordert jedoch die Genomsonderung als Voraus- 
setzung. Wir haben gesehen, da8 diploide Kerne auf endomitotischem 
Wege polyploid werden und da8B dabei die Chromosomenzahl in be- 
stimmter Weise erhéht wird. Nehmen wir an, da8 in Kernen mit 
Genomsonderung auch Endomitosen ablaufen kénnen, so ware es 
mdglich, daB die endomitotische Vervielfaltigung nur in einem, bereits 
abgesonderten Chromosomenareal vor sich geht, waihrend die Chromo- 
somen im iibrigen Teil des Kernes ungeteilt bleiben. Es ware z. B. 
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moglich, daB in einem diploiden Kern eine Genomsonderung in die 
beiden haploiden Chromosomensatze vorliegt. Wenn nun nur in einem 
der beiden haploiden Genome eine Endomitose ablauft, so wiirde es 
dadurch zur Bildung eines triploiden Kernes kommen. Liegt nun aber 
eine Genomsonderung nach dem Schema 21:11:10 vor und erfolgt die 
endomitotische Vervielfachung z. B. nur in der Chromosomengruppe 
mit 11 Chromosomen, so ergibt sich daraus ein aneuploider Kern. Da 
diese partiellen Endomitosen aber nicht nur in diploiden, sondern in 
allen polyploiden Kernen —,auch in aneuploiden — ablaufen kénnen, 
ergibt sich auch auf diesem Wege durch Hochregulierung eine Inter- 
pretationsméglichkeit fiir die Ausbildung des komplexeren Kernmusters 
der Rattenleber. Wir erhalten also auch auf dem Wege der partiellen 
Endomitose in Kernen mit Genomsonderung durch Aufregulierung die- 
selben Effekte, wie wir sie bereits bei amitotischer Kerndurchschniirung in 
Kernen mit Genomsonderung durch Herabregulierung festgestellt haben. 

Zusammenfassend 1éB8t sich folgendes sagen: Die Genomsonderung 
scheint die entscheidende Voraussetzung dafiir zu sein, daB in poly- 
ploiden Kernen Vorgiange ablaufen, die zu einer Veranderung der 
Chromosomenzahl fiihren kénnen. Diese Veraénderung kann einmal 
durch eine Herabregulierung der Chromosomenzahl durch amitotische 
Kerndurchschniirung zustande kommen, die in Kernen mit Genom- 
sonderung vor sich geht. Genau dieselben Ergebnisse werden aber auch 
durch eine Aufregulierung der Chromosomenzahl durch partielle Endo- 
mitosen erreicht, die nur in eénem Chromosomenareal eines Kernes mit 
Genomsonderung ablaufen. Durch diese Vorgange haben wir eine Inter- 
pretationsméglichkeit fiir die Entstehung von tri-, penta- und aneuplo- 
iden Kernen gefunden. Mit Hilfe der Genomsonderung haben wir im Ge- 
webe hoherer Saugetiere erstmals eine Vorstellung entwickeln kénnen, die 
das Zustandekommen des fiir die Rattenleber komplexeren Kern- bzw. 
Mitosemusters sowie die Variation seiner Polyploidiegrade mit steigendem 
Alter erméglicht. 

Zusammenfassung 

1. In den Mitosen der Leber neugeborener, junger und erwachsener 
Ratten wurde ein als Genomsonderung bezeichnetes Phainomen nach- 
gewiesen. Durch besondere Bewegungsvorginge der Chromosomen 
kénnen — je nach Polyploidiestufe der betreffenden Kerne — ein oder 
mehrere Genome bzw. Chromosomengruppen voneinander raumlich 
gesondert werden. 

2. Auch der haploide Chromosomensatz (n = 21) kann eine Son- 
derung aufweisen, durch die der Karyotyp in 2 Chromosomengruppen 
von 11 und 10 Chromosomen aufgeteilt wird. Diese Halbierung des ha- 
ploiden Chromosomensatzes findet sich nicht nur bei haploiden Mitosen, 
sondern 1n allen Polyploidiestufen und wird daher ebenfalls als Genom- 
sonderung bezeichnet. 











490 EBERHARD Guiss: 


3. Die Kombinationen der Genomsonderung in den einzelnen Poly- 
ploidiestufen werden ermittelt und den verschiedenen theoretischen 
Kombinationsmoglichkeiten gegeniibergestellt. Es zeigt sich, daB 
bestimmte Kombinationen besonders bevorzugt werden. In diploiden 
Kernen wird meist nach Kinzelgenomen gesondert, in polyploiden vor- 
wiegend nach diploiden Chromosomenzahlen, seltener dagegen nach 
Kinzelgenomen. 

4. Die Genomsonderung findet sich einheitlich in allen Teilen der 
Leber, in allen Tieren und Altersstufen und ist als konstantes Merkmal 
der normalen Rattenleber zu betrachten. Die Tiere einer Altersstufe 
sind hinsichtlich ihres Mitosemusters ebenso wie im Hinblick auf die 
Anzahl der Zellen mit Genomsonderung als homogen anzusehen. 

5. Die Anzahl der Zellen mit Genomsonderung wird nur bei ha- 
ploiden Kernen vom Alter beeinfluBt. Eine Einwirkung des Alters 
scheint auch zwischen 12 Std und 6 Tage alten Tieren vorzuliegen, da 
bei letzteren die Anzahl der Zellen mit Genomsonderung in allen Poly- 
ploidiestufen hoher ist als die bei Neugeborenen. 

6. In allen Altersstufen findet sich folgende Korrelation: Je hoher 
die Polyploidiestufe, desto héher der Prozentsatz an Zellen mit Genom- 
sonderung. 

7. Auf Grund unserer Beobachtungen ist es nicht méglich, den Zeit- 
punkt der Genomsonderung exakt festzustellen. Es wird vermutet, 
daB die réumliche Trennung der Genome bzw. Chromosomengruppen 
zu Beginn oder am Ende einer Mitose vor sich geht. 

8. Die Zahl der Anaphasen mit Verteilungsstérungen reicht bei 
weitem nicht aus, um die verschiedenen vom Endomitosezyklus ab- 
weichenden Chromosomenzahlen zu erklaren. 

9. In der Diskussion wird in der Genomsonderung — vor allem 
polyploider Kerne — eine Moglichkeit gesehen, einmal durch Amitosen 
ungeradzahlige Polyploidiestufen und aneuploide Chromosomenzahlen 
‘gu erhalten, zum anderen durch partielle Endomitose nur einer Chro- 
mosomengruppe eines Zellkerns zu einem ahnlichen Effekt zu gelangen. 
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I. Einleitung und Problemstellung 

Die polytaénen Chromosomen in den Nahrzellkernen mancher Musciden 
gehen auf einem friihen Stadium des Kernwachstums durch Zerfall in 
zahlreiche Einzelelemente unter Ausbildung typischer Endomitosen zur 
retikuldren Struktur iiber (BAUER 1938a, 1953). Diese Vorgange bilden 
eine Stiitze fiir die Polytinielehre in ihrer einfachen und urspriinglichen 
Form, die in den Riesenchromosomen nichts anderes sieht als endo- 
mitotisch vermehrte, exakt gebiindelte Chromosomen polyploider Kerne, 
weil sie, ihnlich wie die Aufzweigung der Polyténchromosomen in den 
Balbiani-Ringen, den multiplen Bau der Riesenchromosomen unter 
natiirlichen Bedingungen zeigen (BAUER und BEERMANN 1952). 

Bei der Fortfiihrung von Untersuchungen iiber den Einflu8 der 
Niahrzellen auf die Dotterbildung und Entwicklungspotenz des Eies 
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fanden. sich in einem geringen Prozentsatz der Nahrzellkerne (NZK) 
von Calliphora erythrocephala Meta. auf einem fortgeschrittenen Stadium, 
in welchem sonst die Kernstruktur retikular ist, Riesenchromosomen 
beachtlicher GréBe. Die itiberwiegende Anzahl der NZK besaB jedoch 
einen Bau, der gleichermaBen vom typischen polytanen wie auch reti- 
kularen Bilde abwich. Entweder liefen in diesen Kernen zum Zeitpunkte 
der Fixation mehr oder weniger fortgeschrittene Chromosomenpaarungen 
ab oder es handelte sich um Zerfallsstadien tiberdauernder Riesenchromo- 
somen. Auf Grund der morphologischen Analyse allein war es nicht 
moglich, zwischen diesen Alternativen zu entscheiden. Ubergange vom 
polyténen zum retikularen Zustand sind auBer in den Nahrzellkernen 
einiger Calyptraten bei mehreren Nematocerenarten gefunden worden 
(WuiTE 1946, 1948, Matnx 1949). Eine Andeutung von Chromosomen- 
biindelung zeigen auch die NZK von Drosophila wihrend der friihen 
Endomitosezyclen (PAINTER und REINDOoRP 1939). Neuerdings sind an 
pflanzlichen Objekten, es handelt sich um die Riesenkerne der Antipoden 
von Papaver rhoeas und verschiedenen Aconitum-Arten, neben reti- 
kuléren und Chromozentrenkernen auch solche mit Chromosomen- 
biindeln gefunden worden (HasitscHKa 1956, TscHERMAK-Wokgss 1956). 
Uber das Zustandekommen der verschiedenen Kernstrukturen geben die 
Untersuchungen noch keinen AufschluB. 

Um in die Entstehung der unterschiedlichen Chromosomenanord- 
nungen und in die Natur der Chromosomenbiindelungen in den NZK von 
Calliphora einen Einblick zu gewinnen, wurde das Wachstum der Nahr- 
facher von den jiingsten Stadien an bis zu ihrer Degeneration verfolgt. 


II. Material und Methoden 


Puppen von Calliphora erythrocephala, die aus einer Dauerzucht stammten, 
wurden bei Zimmertemperatur zum Schliipfen gebracht. Die Fliegen wurden in 
mit Gaze bespannten Glaszylindern (h = 19 cm, d = 11 cm) gehalten. Am Boden 
des GefaBes befand sich ein Filterpapierstreifen, der aus einer unter dem Zylinder 
befindlichen Schale standig Wasser nachsaugen konnte. 10—14 Tage lang nach dem 
Schliipfen wurde nur mit Zucker gefiittert. Die Entwicklung der Eier bleibt bei 
reiner Zuckerfiitterung zwischen 20 und 304” NZK-Durchmesser stehen. Nach 
zusatzlicher Fiitterung mit eingeweichten Futterhefeflocken reifen die Eier dann 
in 4—6 Tagen zur Ablage heran. Diese Methode erméglicht es, die gewiinschten 
Entwicklungsstadien mit einiger Sicherheit zu erhalten. Wenn unmittelbar nach 

‘dem Schliipfen Zucker und Hefe geboten werden, verliuft die Entwicklung sehr 
uneinheitlich, da die Fliegen erst nach einem bestimmten, individuell stark variieren- 
den Zeitraum EiweiBkost aufnehmen. Nach den bisherigen Ergebnissen hat die 
Vorschaltung einer Periode reiner Zuckerfiitterung auBer der Verzégerung des 
Wachstums keinen EinfluB auf die untersuchten Vorginge im NZK. 

Die Ausbildung der Ovarien wurde bei Drosophila melanogaster in ahnlicher 
Weise beeinfluBt wie bei Calliphora. Die ZuchtgefiBe; die den iiblichen, aus Mais- 
schrot, Zucker und Agar bestehenden Boden enthielten, wurden vor dem Hinsetzen 
der Elterntiere mit Hefe beimpft. Die Zucht erfolgte bei Zimmertemperatur. 
Nach 30—40 Tagen wurde, wenn reichlich Fliegen geschliipft waren, ein 2. Mal 
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Hefe zugegeben. 24—36 Std spiter enthielten die Ovarien maximal groBe Nahr- 
zellkerne. 

Die beiden Eierstécke eines Tieres entwickeln sich gleichmaBig, auch zytologi- 
sche Details stimmen iiberein. Da bei den Untersuchungen auch die raumliche 
Anordnung der Chromosomen interessierte, wurde nur ein Ovar nach der Karmin- 
Essigsaure-Methode verarbeitet, das andere nach Bourn-ALLEN (in der Modifikation 
nach Baver) oder Hetty fixiert und Paraffinschnittpraparate von ll Dicke 
angefertigt. Diese Praparate wurden in der Regel der Feulgenreaktion unter- 
worfen. Ein geringer Anteil wurde mit Gallocyanin gefarbt zur besseren Darstellung 
der Nucleolen. GréBenangaben beziehen sich, wenn nicht anders vermerkt, auf 
Paraffinschnittpraparate, die mit Hzttyschem Gemisch fixiert wurden. 


Ill. Das Wachstum der Nihrzellkerne 


VERHEIN (1921) gab eine ausfiihrliche Darstellung des Eiwachstums der Mus- 
ciden und beschrieb dabei das Auftreten und den Zerfall auffilliger Chromatin- 
bander, die er als ,,Raupenchromosomen“ bezeichnete. Fiir Calliphora erythro- 
cephala stellte STRASBURGER (1933) fest, daB die Anzahl dieser voluminésen 
Chromosomen dem haploiden Satz entspricht und sie sich aus Kernen mit normalem 
Ruhekerngeriist entwickeln. 


1. Herausbildung der primaren Polytdinchromosomen 

Da es sich bei den Raupenchromosomen um echt polytine Elemente 
handelt, muB nach den differentiellen Mitosen in den NZK eine Chromo- 
somenvermehrung stattfinden. Oogo- 
nienkerne und auch die jiingsten, durch 
ihre Lage im Nabrverbande als NZK 
gekennzeichneten Nuclei besitzen einen 
durchschnittlichen Durchmesser von 
5,4u. In NZK von 9—10y @ finden 
erstmals auffallige Verinderungen in 
der Kernstruktur statt, die den von 
PamnteR und ReErnporP (1939) bei 





Abb. 1. Erster sichtbarer Endomitose- 


Drosophila melanogaster beschriebenen 
klus bei 9—10y g. 
friihen Endomitosezyklen dhneln. ies Helly, Feulgen. 4 


Gleich groBe Kerne mit fein ver- 

teiltem und solche mit kondensiertem Chromatin kommen neben- 
einander vor und lassen auf einen Endomitoseschritt sschlieBen. 
Allerdings sind Chromatidenpaare oder die multiple Natur der Bindel 
(aus volumetrischen Erwagungen heraus miiBte es sich bereits um 
die 4/8n Endomitose handeln) nicht zu erkennen (Abb. 1). An- 
schlieBend an diesen vermutlichen Endomitosezyklus gehen die NZK 
wieder in ein Interphasestadium mit mehr oder weniger ausgepragten 
Chromozentren iiber. An stiarker gequetschten Kernen dieser Alters- 
stufe liBt sich jetzt bereits das Vorhandensein polytaéner Elemente 
feststellen. Im Schnittpriparat wie auch in weniger stark gequetschten 
Kernen entziehen sich diese Chromosomenstrange der Darstellung, weil 
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sie nicht wie typische Riesenchromosomen die Beschaffenheit eines mehr 
oder weniger elastischen Stabes, sondern die einer Gliederkette mit 
relativ langen, kaum sichtbaren Zwischenstiicken haben, die von Gelenk 





me oe- aed yew: 


Abb. 2. Kryptopolytine Niahrzellkerne. K.E.-Frischpraparat, stark OY Phako 


zu Gelenk die Richtung in allen Dimensionen wechseln kénnen. Die 
Gelenke entsprechen dabei den Chromozentren, die Langsstiicke feinen, 
nur im Phasenkontrast darstellbaren feulgennegativen Faden. Starkes 
Quetschen bewirkt Einordnung 
in eine Ebene und die dabei 
auftretende Ausbreitung auch 
eine Streckung dieser Chromo- 
somen. Abb.2 und 3 zeigen 
solche NZK. Es bleibt aller- 
dings offen, ob der gesamte 
Chromosomensatz und _ jedes 
Chromosom in seiner ganzen 
Lange in dieser ,,kryptopoly- 
SR taénen“ Form vorliegt. 
Abb. 3. Nahrzellkern wie Abb. 2, in der unteren Wenn die NZK etwa 1l Me 





Kernhalfte ist ein Chromosom durchgehend i 
zu verfolgen messen, werden die Chromo- 


zentren zurickgebildet. Die 
vielwertigen Chromosomen heben sich nun durchgehend, aber nur 
schwach und mit diffuser Begrenzung von ihrer Umgebung ab. Sie 
sind spiralenartig gewunden (Abb. 4a). Die Langselemente scheinen 
nur locker gepaart und verschieden stark kontrahiert zu sein, denn 
die den Fibrillen eingelagerten stark farbbaren Grana (Chromo- 
meren) finden nur selten zu eindeutigen Querscheiben zusammen 
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(Abb. 5a). Eine gewisse Ahnlichkeit mit dem Knauel- und Spiral- 


stadium der Speicheldriisenchromosomen (vgl. BEERMANN 1952) ist 
nicht zu verkennen. Andererseits erinnert der lockere Bau an die in 
friihen Endomitosezyklen der NZK von Drosophila auftretenden Chroma- 
tidenbiindel. — 

Durch engere Paarung entsteht der schlankste Zustand der Polytan- 
chromosomen (Abb. 5b). Gestreckte Partien wechseln oft mit solchen, 
die sich noch im Spiralstadium zu befinden scheinen. Die Phase der 





Abb. 4a u. b. Primiare Polytinchromosomen. a Spiralstadium, b kompletter Satz in 
haploider Anzahl, nicht vollkommer gepaart. Das X-Chromosom ist durch — markiert, 
dariiber befindet sich ein Follikelepithelzellkern 


schlanken Polytanie ist nur von kurzer Dauer. Sie fehlt gelegentlich in 
Nahrfachern, in denen ein Teil der NZK noch vor der Herausbildung 
der Polyténchromosomen steht, andere aber schon das folgende Stadium 
der Verkiirzung und Verdickung erreicht haben. Es mu8 damit gerechnet 
werden, daB bei bestimmter Reaktionslage der Fliegen eine enge Paarung 
und maximale Streckung der Polytinchromosomen tberhaupt nicht 
erfolgt. 

In den Praparaten zweier Fliegen trat in einem der lingeren Chromo- 
somen eine Paarungsliicke auf. An diesen markierten Chromosomen laBt 
sich andeutungsweise das Vorhandensein eines konstanten Querscheiben- 
musters zeigen. Die Méglichkeit einer Identifizierung ist aber begrenzt, 
da Chromosomen gleicher Streckung schwer zu erhalten sind (Abb. 6a). 
Stets ist das Geschlechtschromosom zu erkennen. Es fallt sowohl durch 
seine geringe GréBe als auch durch einen terminalen heterochromatischen 
Abschnitt auf (Abb.4b). Sein euchromatischer Teil neigt dazu, den 
Autosomen in der Auflésung voranzueilen und ist deshalb besonders 
selten in gepaartem Zustand zu finden. Die 6 Polyténchromosomen 
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entsprechen in ihrer relativen GréBe einem haploiden bzw. gepaarten 
diploiden Satz von Meiose- und Mitosechromosomen, wie sie von 
KEUNEKE (1924) und StRASBURGER (1933) beschrieben wurden (Abb. 4b 
und 5b). ’ 


2. Zerfall der Polytinchromosomen 


Wie BaveEr (1938a) bereits feststellte, setzt die beginnende Auf- 
lockerung an den Enden der Chromosomen ein, wodurch diese voriiber- 





Abb. 5a—f. Herausbildung und Auflésung der priméren Polyténchromosemen. a Spiral- 
stadium, b Polyt&énchromosomen (16n), c und d Keulenstadium, e friihe Prophase des 
16/32n-Endomitosezyklus, f Metaphase. Das X-Chromosom ist durch — markiert. 
K.E.-Frischpriaparat, Phako 


gehend Hantel- bzw. Keulenform annehmen. Dabei verlieren sie jede 
innere Strukturierung. Der Unterschied zu einem sehr friihen Prophase- 
stadium, wie es beim nachsten Endomitoseschritt als typisches ,,Zer- 
stéubungsstadium“ im Sinne von Herrz (vgl. GEITLER 1953) ausgebildet 
wird, besteht darin, da8 die Chromosomen der Autosomen zu 5 dichten 
Komplexen gehauft sind (Abb. 5c—e). Der Zusammenhalt bleibt in 
gelockerter Form auch im nachsten Stadium, das als spite Prophase 
anzusehen ist, gewahrt. Die einzelnen, freiwerdenden Chromosomen 
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sind hierbei oft stark gewunden und nicht durchgehend gleichmaBig 
kontrahiert (Abb. 6b). Dadurch sind Zahlungen erschwert und es kann 
besonders in Schnittpriparaten der Eindruck entstehen, daB das Poly- 
tinchromosom in eine hohe Zahl (etwa 50) von Elementen zerfallt. Die 
stérker kontrahierten endometaphasischen Chromatidenpaare, die an 
und fiir sich besser zu erfassen waren, sind in der Regel schon gleich- 
maB8ig im Kernraum verteilt und wegen ihrer Vielzahl nicht mehr aus- 
zuzéhlen. Nur wenn ein Chromosom im Zerfall den anderen voraneilt, 





Abb. 6a—c. Zerfallsstadien der prim&ren Polyténchromosomen. a Polytéines Autosom 
mit Paarungsliicke, b spite Prophase (16/32n), ein Autosom aufgelést, ein weiteres noch 
kompakt, c Anaphase (16/32n). K.E.-Frischpraparat. Phako 


kann die Anzahl seiner Abkémmlinge annahernd festgestellt werden. 
Das in Abb. 5f wiedergegebene, sich auflésende Polyténchromosom 
enthalt 12 deutliche Chromatidenpaare, im Zentrum des Bereichs liegen 
einige Chromosomen iibereinander. In einem anderen Falle wurde die 
Zahl 17 ermittelt. Der Wert 16 ist also sehr wahrscheinlich. 

Der heterochromatische Abschnitt des Geschlechtschromosoms bildet 
sich wahrend der Auflésung der Autosomen zu einem Endochromo- 
zentrum um. Weniger oft zerfallt dieses in 2 oder mehrere Unterein- 
heiten. Eine weitere Aufteilung kann auf fortgeschritteneren Wachs- 
tumsstadien folgen (vg). Abb. 22, S. 514). 

Nach diesen Befunden ist der Zerfall der primaren Poiyténchromo- 
somen mit einer vom 16- zum 32ploiden Satz fiihrenden Endomitose 
gekoppelt, wobei die Krafte, die in der Anaphase die Homologen distan- 
zieren, offensichtlich zu ihrer gleichmaBigen Verteilung im Kernraum 
beitragen. Abb. 6c zeigt eine spite Endoanaphase nach Auflésung der 
Polytanen. 
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Kerne mit Polytiénchromosomen sind eng auf eine GrédBenklasse 
begrenzt (% = 13,67 + 0,l4u;s = 1,4). Unter Zugrundelegung der 
16-Ploidie fiir dieses Kernvolumen ergibt sich ein mittlerer Wachstums- 
faktor von 2,53 fiir die ersten 4 Endomitoseschritte. Der Endomitose- 
zyklus bei 9—10 @ wiirde dann von der tetra- zur oktoploiden Kern- 
phase fiihren, wahrend die Entstehung der Polyténchromosomen mit 
der 8/16-Endomitose verbunden ware. Mit der Vorbereitung zum 
nachsten Endomitoseschritt setzt bereits der Abbau der Polytin- 
chromosomen ein. Alle Ergebnisse sprechen somit dafiir, daB das Vor- 

kommen der Polytan- 
+ ne chromosomen oe oe 


70 
+ VDT. auf das 16-ploide In- 
terphasestadium be- 

4 — == schrankt und ihre Her- 
ausbildung und Auf- 
_% Prophase lésung mit den angren- 
=" | wr. zenden § Endomitose- 
e s schritten fest verkniipft 
es te ist. Die primaren Poly- 
taénchromosomen sind 


' heulenstadiuin : ; 
5 : aber relativ oft zu fin- 
den, weil das Nahrfach, 
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0 0” «2 0% + %& += = 1 + 1% | ‘besonders der 2. Oocy- 
Kerndurchmesser (11,67) tengeneration _ langere 


Abb. 7. Anteile von Keulenstadium, Prophase und Meta- Zeit auf diesem Stadium 

und Anaphase des “erfallszyklus nach Totalpriparaten harrt h in di 

zweier Ovarien. Schraffiert : Nebennaéhrzellkerne, schwarz: verharrt, ene es in eC 
die am Ki liegenden Hauptnahrzellkerne rasche Weiterentwick- 


lung eintritt. 

Im Zustande der Polyténie beginnen die NZK den Eikern an Volumen 

zu tbertreffen. Aber auch zwischen den NZK eines Fachs entstehen 
GroBenunterschiede. Die 4 unmittelbar am Hi liegenden, starker heran- 
wachsenden Nuclei werden mit VERHEIN (1921) als Hauptnaéhrzellkerne 
den tibrigen 11 Nebennahrzellkernen gegeniibergestellt. Die Auflésung 
der Polyténchromosomen bietet eine Gelegenheit, an Kernen mit einem 
scharf umgrenzten Zustand der Chromosomenvermehrung (friihe, spate 
Pro- und Metaphase des 16/32-Endomitosezyklus) Beziehungen zwischen 
Volumen und Kernphase zu untersuchen. Das Diagramm der Abb. 7 
enthalt die MeBergebnisse von 2 Ovarien mit in Autlésung befindlichen 
Polytanchromosomen. Es ergibt sich, da8 1. die Hauptnahrzellkerne 
im Mittel bedeutend gréBer sind als die Nebenzellkerne gleichen Zerfall- 
stadiums und 2. der durchschnittliche Anteil der Hauptnahrzellkerne an 
fortgeschrittenen Endomitosestadien héher ist als bei den Nebennahr- 
zellkernen. Damit bestiatigt sich an Calliphora eines der Ergebnisse von 
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Lipp (1953), daB endomitotisch wachsende Kerne rein funktionell weit 
in den Bereich der naéchsten Kernklasse hinein an Volumen zunehmen 
kénnen, und da solche Kerne eine verstaérkte Tendenz haben, in die 
nachste Polyploidiestufe einzutreten. Fiir unseren speziellen Fall be- 
deutet es, daB mit der Auspraigung unterschiedlicher NZK-GréBen in 
einem Nahrfach sichere Riickschliisse aus dem Volumen auf die Kern- 
phase nicht mehr méglich sind. 


3. Wachstum der retikuléren Néhrzellkerne 

Dem mit der Auflésung der Polyténchromosomen verbundenen 
Endomitosezyklus folgt sofort ein zweiter. Eine ausgepragte Interphase 
scheint nicht zu existieren. 
Die NZK besitzen entweder 
das ganz fein verteilte Chro- 
matin der sehr ‘friihen Pro- 
phase oder kontrahierte Chro- 
mosomen. Ubergangsstadien 
sind selten. Das X-Endochro- 
mozentrum ist in beiden Fallen 
zu erkennen. Im Zerstiu- . 
bungsstadium hebt es sich als 
massiver Heterochromatin. 
kérper aus dem homogenen, 
nur eine schwache Feulgen- 
reaktion gebenden Kernraum 
heraus. Im Metaphasekern 


sind die euchromatischen Ab- Abb. 8. Kontraktionsstadium, vermutlich Endo- 


schnitte an das Chromozen- metaphase. Das X-Chromozentrum ist durch einen 

° Pfeil markiert. Es liegt wihrend der Endometa- 

trum engezogen, wodurch sich phase in einem fibrillenfreien Hof. Helly, Feulgen, 
Phako 


der feulgenpositive Komplex 
zipflig vergroBert. 

Nach diesen Endomitoseschritten machen die Chromosomen keinen 
ausgepragten Formwechsel mehr durch. Die NZK zwischen 25 und 
40—50 @ sind von einem dichten, aus mehr oder weniger feulgen- 
positiven Chromosomen gebildeten ,,Kerngeriist“‘! erfiillt. Das in Ein- 
oder Mehrzahl vorliegende X-Chromozentrum ist in diesen Kernen 
schwer zu erkennen. In 3 von 31 untersuchten Ovarien mit NZK dieser 
GréBenordnung war das Kerngeriist in zahlreichen Nuclei ganz von der 
Kernmembran zuriickgezogen und besonders feulgenpositiv (Abb. 8). 
In 12 weiteren Eierstécken war diese Erscheinung weniger stark 





1 Als Kerngeriist wird das aus den mehr oder weniger spiralisierten und hetero- 
chromatisch miteinander verklebten Chromosomen gebildete Netzwerk bezeichnet, 
das im retikuliren Kern vorhanden ist. 
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ausgepragt. Eine Ablésung der Chromosomen von der Kernmembran 
ware zu erwarten, wenn an einem aus + spiralisierten Chromonemen 
gebildeten, an vielen Punkten heterochromatisch verklebten Kern- 
geriist im Zusammenhang mit Endomitosevorgingen Kontraktions- 
weilen ablaufen. 

Der Einwand, in den von der Kernmembran abgehobenen Chromosomen 
lediglich ein Kunstprodukt zu sehen, liegt nahe. Da dieser Vorgang aber auf Kerne 
einer bestimmten GréBenklasse beschrankt ist, muB es sich zumindest um ein 
signifikantes Artefakt handeln, das Riickschliisse auf einen bestimmten Zustand 
des Kerninhaltes erlaubt. 


4. Die letzte Wachstumsphase der Néhrzellkerne 
(Bildung oligoténer Fibrillen) 


Wenn die Oocyte das Nahrfach an Volumen iiberfliigelt — die Haupt- 
NZK haben dann bereits einen Durchmesser von 50—70u erreicht —, 





’ 
~~ 


Abb. 9 a—c. Herausbildung der oligoténen Fibrillen. a NZK-g von 40 yu, stark gequetscht, 

noch keine Querbanderung sichtbar. b Herausbildung der oligoténen Fibrillen (ein zweites 

Spiralstadium ?) 50 uw g. c oligotine Fibrillen 70 » g@. Der Kerndurchmesser bezieht sich 
auf entsprechende Schnittpriparate. K.E.-Frischpraiparat. Phako 


beginnt sich besonders in diesen Kernen die Struktur zu verandern. Die 
Konturen des Kerngeriistes werden ausgeglichener. Der Kernraum ist 
nicht mehr von punkt- oder zickzackférmigen heterochromatischen 
Partien und feinsten, an der Grenze der Sichtbarkeit liegenden achroma- 
tischen Faden erfiillt, sondern wird von mehr oder weniger gebogenen, 
im Schnittpréparat fast homogen erscheinenden Fibrillen durchzogen, 
die oft eine bestimmte Ausrichtung aufweisen (vgl. Abb. 22). In K.E.- 
Priparaten alter NZK 1aéBt es sich eindeutig erkennen: Diese Fibrillen 
besitzen ein gut ausgebildetes Querscheibenmuster und sind sicherlich 
polytan (Abb. 9). Im Vergleich mit den ,,Raupenchromosomen‘ méchte 
man annehmen, daB sie in der Regel 4—8wertig sind. Ein unmittel- 
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barer Beweis fiir die polyténe Natur und den Grad der Vielwertigkeit 
fehlt allerdings. 

BavER (1938b) und ParnTER (1939) sehen in der sichtbaren Fibrillie- 
rung der Speicheldriisenchromosomen eine Aufsplitterung des Chromo- 
somenk6rpers in oligotane Teilbiindel, die besonders gut am Beginn der 
Aufzweigung im Balbiani-Ring zu erkennen ist (BAUER und BEERMANN 
1952). Die quergebanderten Langselemente des herangewachsenen NZK 
sind vermutlich im Sinne der vergleichenden Morphologie homolog mit 
den Fibrillen der Speicheldriisenchromosomen, denn sie kénnen sich, 
wie die weiteren Untersuchungen zeigen werden, ebenfalls zu hochpoly- 
ploiden Riesenchromosomen zusammenschlieBen, in denen sie, je nach 
der Paarungsintensitét, mehr oder weniger deutlich zu erkennen sind. 
Sie werden im weiteren Verlauf der Arbeit als ,,oligoténe Fibrillen“ 
bezeichnet. 

Die NZK mit oligotaénen Fibrillen folgen den im vorhergehenden 
Kapitel beschriebenen Kontraktionsstadien. Die Fibrillen bilden sich 
durch einen UmformungsprozeB aus dem. stark feulgenpositiven Gewirr 
von Chromosomen heraus. Méglicherweise wiederholen sich in abge- 
wandelter Form im hochpolyploiden NZK die Vorgange, die im jungen 
NZK von der kryptopolyténen zur polytinen Kernstruktur fiihrten. 
Wegen der Vielzahl von Langselementen sind die einzelnen Stadien 
schwer zu analysieren und es bleibt offen, ob ein Spiralstadium dem 
Auftreten der oligotaénen Fibrillen vorangeht. 


IV. Riesenchromosomen in alten Nahrzellkernen 

Der Ausdruck ,,Riesenchromosom‘ bleibt im Rahmen dieser Arbeit 
hochpolyploiden Chromosomen vorbehalten, die sich aus einer gréBeren 
Anzahl von oligotaénen Fibrillen zusammensetzen. Die soeben dar- 
gestellte Struktur der alten NZK, bei denen das Retikulum aus oligo- 
tinen Fibrillen besteht, kann starken Abwandlungen unterworfen sein. 
Kine parallele Ausrichtung und gelegentliche Paarung der Fibrillen fiihrt 
zu hoherwertigen Elementen. Von 504 @ an k6énnen sie vor allem in 
den Haupt-NZK in zunehmend gebiindelter Form erscheinen (Abb. 10 
und 11). Im Extremfall exakter Paarung bilden sich Riesenchromosomen, 
die weder an Dicke und Lange noch an Klarheit des Querscheibenmusters 
den bekannten Speicheldriisenchromosomen der Dipterenlarven nach- 
stehen (Abb. 12). In der Regel besteht jedoch ein auffalliger Unter- 
schied gegeniiber den Speicheldriisenkernen. Es liegen nicht alle Chromo- 
somen, meist auch nicht die Abkémmlinge eines Chromosoms durch- 
gehend in konjugierter Form vor. Weiterhin ist das Querscheibenmuster 
der Riesenchromosomen vielfach unscharf, teilweise liegen die Riesen- 
chromosomen in Form eines aus verschieden starken Teilbiindeln 
unregelmaBig und locker geflochtenen Stranges vor (Abb. 13). 
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Abb. 10. Angelaufene Paarungstendenz, Ubergang von 
retikularer zu polytaner Struktur. K.E.-Frischpraparat. 
Phako 


Abb. 11. Teilweise konjugierte, teilweise heterochro- 
matisch verklebte Chromosomenaggregation. An beiden 
Enden befinden sich strukturierte Nucleolen. 
K.E.-Frischpraparat 





AbD ES 








Abb. 12au. b. Ri hhromosomen aus NZK von 70—80 uv @.a Das Riesenchromosom ist von 
einem freien Hof umgeben und geht an beiden Enden in das Kerngeriist iiber. Querscheiben- 


bau sehr exakt. b Zwei, vermutlich bei * terminal verbundene Ri h 
Unregelma&Biger Querscheibenbau vor allem im oberen Chromosom. 
K.E.-Frischpraparat. Phako 
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Um zu einem Verstandnis des Vorkommens dieser Riesenchromo- 
somen in alten NZK zu gelangen, sollen zuniachst folgende Fragen dis- 
kutiert werden: Handelt es sich wirklich um Bindel konjugierter 
homologer Chromosomen und inwieweit sind sie mit bestimmten 
Chromosomen zu _ identifizieren? Sind diese Riesenchromosomen 
,uiberlebende“‘ Polyténchromosomen junger NZK oder sind sie durch 
Konjugation in alten NZK neu entstanden? Welche Umstinde fiihren 





Abb. 13. Locker gebiindeltes Riesenchromosom mit sehr starken ,,oligotaénen‘‘ Fibrillen. 
K.E.-Frischpraparat. Phako 


gelegentlich zur Erhaltung und weiterem Wachstum der primaren Poly- 
tinchromosomen bzw. zur Neubildung von Riesenchromosomen aus 
geringerwertigen Untereinheiten ? 


1. Identifizierung der Riesenchromosomen 

Kiner Erkennung bestimmter Riesenchromosomen in _herange- 
wachsenen NZK stehen verschiedene Schwierigkeiten entgegen. Nur 
in den seltensten Fallen liegt der Gesamtbestand an Chromonemen in 
Form von Riesenchromosomen vor. Aber selbst in solchen Kernen sind 
die Riesenchromosomen nicht gleichwertig. Offensichtlich kénnen die 
Abkémmlinge eines Chromosoms zu einem oder auch mehreren Biindeln, 
die dann entsprechend diinner sind, zusammengefaBt sein. SchlieBlich 
ergeben sich des éfteren terminale Bindungen, die durch die bevorzugte 
Lage der Chromosomen entlang der Kernmembran begiinstigt werden. 
Eine Beziehung zum haploiden oder diploiden Satz ist selten. In Abb. 14 
ist einer der wenigen Kerne dargestellt, in dem 5 Chromosomenkomplexe 
entsprechend der haploiden Anzahl der Autosomen enthalten sind. 
Unter den 4 in einer Ebene befindlichen Chromosomenbiindeln zieht sich 
ein 5. in annadhernd rechtem Winkel hin, das noch weniger gepaart ist. 
Riesenchromosomen, die sich verzweigen, sind relativ oft vorhanden. 
Die beiden Schenkel zeigen dann nicht nur ein konstantes Querscheiben- 
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Abb. 14. NZK mit haploider Anzahl von Chromosomenbiindeln. 
K.E.-Frischpraparat. Phako 





Abb. 15. Gegabeites Riesenchromosom mit heterochromatischen Briicken im locker 
gebiindelten Abschnitt. K.E.-Frischpriparat. Phako 
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Abb. 16a—h. Konjugationsstadien des X-Chromosoms. a Chromozentrum im retikuléren 

NZK von 40 u g, b desgleichen von 50 u g, Herausbildung der oligotinen Fibrillen, c und d 

60—70 u g, nur lockere Biindelung, e freigequetschtes, lockeres Teilbiindel aus einem solchen 

Kern, f, g, h X-Chromosomen aus NZK von 50—804 @ K.E., a, b, d, h Frischpraparat, 
ce, e, f, g Euparal 


muster, sondern auch eine gleiche Paarungsintensitét ihrer Fibrillen 
(Abb. 15). Chromosomen, die sich in derselben Weise zwiebelférmig 
aufbuchten und dann durch ,,heterochromatische Briicken“ sehr eng 
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zusammengehalten werden, wurden wiederholt beobachtet. Ob es sich 
dabei um eine spezifische Eigentiimlichkeit eines bestimmten Chromo- 
soms oder der NZK-Riesenchromosomen im allgemeinen handelt, ist 
an dem vorhandenen Material nicht zu entscheiden. Vielleicht bestehen 
die Spangen aus proximalem Heterochromatin und das Kinetochor ist 
in irgendeiner Weise an dem Zusammenhalt beteiligt. 

Es gelingt nur, das X-Chromosom in verschiedenen Kernen zu identi- 
fizieren. Es besteht in gepaartem Zustand aus 2 auffalligen, endstindigen 





Abb. 17. Zwei maximal gepaarte und gestreckte X-Chromosomen. K.E., oben Euparal, 
unten Frischpraparat 


heterochromatischen Querscheiben, die im retikuléren Kern das Endo- 
chromozentrum ausmachen und einem euchromatischen Teil, der meistens 
das 2—4fache seiner Dicke miBt (Abb. 16). Der euchromatische Ab- 
schnitt des Chromosoms zeigt entsprechend der stark wechselnden Kon- 
traktion ein unterschiedlich deutliches Querscheibenmuster (Abb. 17). 
Das terminale Heterochromatin ist jedoch so charakteristisch, daB nicht 
daran gezweifelt werden kann, daB es sich bei den abgebildeten Chromo- 
somen um homologe Gebilde handelt. 


2. Sind die Riesenchromosomen herangewachsene primére Polytdinchromo- 
somen oder durch Konjugation neu entstanden ? 

Da im Verlaufe des friihen Kernwachstums sich Polytaénchromosomen 
herausbilden und wieder zerfallen, liegt die Annahme nahe, daf ihre 
Auflésung unter bestimmten Umstanden ausbleiben kann. Die Riesen- 
chromosomen waren dann nichts anderes als solche herangewachsenen 
Polyténchromosomen. Ihre vom Chromosomensatz oft abweichende 
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Anzahl, die Gabelungen und feineren Verzweigungen waren als Er- 
scheinungen steckengebliebener Auflésungsstadien aufzufassen, die dann 
in polyténer Form weiterwiichsen. BavER und BEERMANN (1952) 
nehmen an, daB der polyploide Satz von Polyténchromosomen in der 
Riesenspeicheldriisenzelle der Cecidomyide Lestodiplosis, den WHITE 
(1946) beschrieb, auf diese Weise entsteht. Wenn diese Auffassung auch 
fir die NZK zutrafe, dann miiBten die Riesenchromosomen durch eine 
friihzeitig einsetzende und anhaltende Chromosomenvermehrung in 
polytaner Form entstehen. 

Riesenchromosomen fanden sich in 7 von 69 Calliphora-Ovarien 
vergleichbaren Entwicklungszustandes, deren durchschnittliche Durch- 
messer fiir Haupt- und 


Neben-NZK getrennt in Tabelle 1. Nahrzellkerndurchmesser in Mikra 
Tabelle 1 verzeichnet sind. Mittlerer Wert von mindestens 20 Messungen 
Ebenfalls in die Tabelle je Ovar. R = Kerne mit Riesenchromosomen, 
aufgenommen~ wurden 4 8B = Kerne mit Chromosomenbiindeln. 











weitere Ovarien, indenen Faby nzk | Neben-NZK | Haupt-NZK | Neben-NZK 
zwar keine Riesenchromo- 

somen mit ausgepragtem B50 | 35 | R68 45 
Querscheibenmuster,aber R5l 38 | Beo | 46 

is ana R set ee sae ae 
intensiv feulgenpositive B58 | 44 | BIT 42 
Chromosomenbiindel ent- R65 44 1c: eee 57 

R68 | 41 





sprechender Starke ent- 
halten waren. 

Zu diesen an Schnitt- und Quetschpraparaten untersuchten Ovarien kommen 
noch 26 weitere der gleichen GréBenklasse, die nur nach der K.E.-Methode be- 
arbeitet wurden. Die Einstufung erfolgte vor der mikroskopischen Untersuchung 
anhand des Volumenverhiltnisses von Ei- zu Nahrfach, das fiir die einzelnen 
Wachstumsstadien charakteristisch ist und einen. RiickschluB auf die KerngréBe 
erlaubt. 

In 3 von diesen 26 Ovarien wurden NZK mit Riesenchromosomen 
gefunden. Damit stehen sich unter 95 Ovarien mit herangewachsenen 
NZK 81 mit retikulirem Kerntyp und 14 mit Riesenchromosomen 
gegeniiber. 

Wenn die Auffassung richtig ware, daB die Riesenchromosomen durch 
einen verzégerten Abbau und weiteres Heranwachsen der primaren 
Polytanchromosomen entstiinden, miBten sie von dem Stadium an, 
in dem die ,, Raupenchromosomen‘“ sich in der Regel auflésen (15—20u 2), 
zu finden sein. Dies ist jedoch nicht der Fall. Zwischen der Phase der 
primaren Polytinchromosomen und dem ersten Auftreten von Riesen- 
chromosomen liegt ein Wachstumsintervall, das von 20 zu 50u NZK- 
Durchmesser fiihrt, was einer 15fachen Volumenvermehrung gleich- 
kommt. 73 Ovarien mit dieser mittleren KerngréBe wurden unter- 
sucht und hatten nur retikulare Kerne, obwohl man bei der oben 
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entwickelten Anschauung erwarten sollte, gerade in den jiingeren 
Ovarien in einem hoéheren Prozentsatz Riesenchromosomen zu finden. 


Selbst wenn wir fiir eine statistische Priifung der Frage, ob das Ausbleiben der 
Riesenchromosomen in den mittelgroBen NZK auf Zufall beruhen kann, die fiir die 
Hypothese der iiberlebenden Polyténchromosomen giinstige, aber unwahrschein- 
liche Annahmen machen, daB der Zerfall erst in alternden NZK in einer 2. kritischen 
Phase einsetzt und deshalb kein héherer Prozentsatz von Riesenchromosomen zu 
erwarten ware; wenn wir weiterhin fiir den statistischen Ansatz nur Ovarien mit 
Riesenchromosomen und eindeutigen Chromosomenbiindeln beriicksichtigen, NZK 
mit Andeutung einer Biindelung aber als retikular rechnen (weil ihre Einstufung 
bei dem _ kontinuierlichen 
Ubergang zum retikularen 
Typ in vielen Fallen eine 
Ermessenssache ware), kom- 








fe ‘men wir mit hinreichender 
“.*,. Sicherheit zu dem Ergebnis: 
eh ei Ein zufalliges Aus- 
‘i. f° | bleiben von Ovarien mit 
“4% , <4 Riesenchromosomen un- 
Sh Ve ~eey: } ter den 73 mittelgro- 
‘ Ha =i Ben Ovarien ist unwahr- 
\ Fie he 2p oS #  scheinlich (P < 0,001). 
i rege if % “REO f onto | 7%, ft . 
AR Co fey “ee Die Hypothese der 
sn len ro rs ef OT fhe iiberlebenden Polytan- 
hort “ty to”. ae x oe 7 
Se oP Sipcy eee a chromosomen muB des- 


halb verworfen werden 
Abb. 18. Konjugation der oligotaénen Fibrillen im } ne 
»retikularen’‘ Kern. Bouin-Allen-Bauer, Feulgen und es bleibt nur die 


Alternative, da ~ die 
Riesenchromosomen durch Paarung in den NZK iiber 504 @ entstehen. 
Die morphologischen Befunde passen weit besser zu dieser Vorstellung, 
denn es fiihrt eine Ubergangsreihe von den zahlreichen retikularen Kernen, 
in denen sich Konjugationsvorginge andeuten, bis zu den relativ seltenen 
Kernen, in denen die Paarung saimtlicher Homologen zu Riesenchromo- 
somen durchgefiihrt ist. Viele Zwischenstadien erwecken den Eindruck, 
daB die Konjugation wegen der heterochromatischen Verklebung nicht- 
homologer Stellen steckengeblieben ist, andere, daB die Chromosomen- 
biindel sich in Auflésung befinden. Im Einzelfall kann nicht gesagt 
werden, in welcher Richtung die Entwicklung ablauft. Da der Anteil von 
Ovarien mit Riesenchromosomen vom ersten Auftreten bei 50u 2 an bis 
zur Degeneration der NZK bei etwa 904 @ nicht zunimmt, ist es wahr- 
scheinlich, daB die Riesenchromosomen nach einer bestimmten Zeit 
wieder zerfallen. Fiir eine Klaérung dieses Problems auf statistischem 
Wege reicht das Vorkommen der Riesenchromosomen nicht aus. 
Eine einmal begonnene Konjugation scheint sich tiber eine bestimmte 
Region hin ziemlich rasch durchzusetzen. So gibt es Ovarien, in denen 
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die retikularen NZK vereinzelt gut ausgebildete Riesenchromosomen 
enthalten, die in einem freien Raum liegen, den die Lingselemente im 
ungebiindelten Zustand eingenommen haben miissen (Abb. 12a, 18 
und 19). Durch heterochromatische Briicken zusammengehaltene 
Fibrillen kommen dagegen meist in Ovarien mit weitgehend gebiindeltem 
Kerninhalt vor. Es wire denkbar, da8 hier die Riesenchromcsomen 
bildende Paarungskraft nachgelassen hat und eine vollkommene Auf- 
lésung nur durch die heterochromatische Verbindung verhindert wird. 





Abb. 19. Konjugation in einem Kern von etwa 50 # g, die synchron mit der Herausbildung 
der oligotaénen Fibrillen ablauft. Das Quersch ter ist bis ins Retikulum hinein zu 
verfolgen. In der Mitte eine dem Balbiani-Ring ahnelnde Struktur. 
K.E.-Frischpraparat. Phako 





Dies trifft sicherlich auch fiir das X-Chromozentrum zu, denn sein 
euchromatischer Teil zeigt gegeniiber den Autosomen keine verstarkte 
Paarungstendenz. 


3. Die Lage der Homologen im retikuliren Nahrzellkern als Vorbedingung 
der Konjugationsvorgange 

Das erfolgreiche Ablaufen von Chromosomenpaarungen hat neben 
der vielleicht im Zusammenhang mit dem rhythmischen Kernwachstum 
wiederholt verstarkt auftretenden, gegenseitigen Anziehungskraft der 
Homologen eine weitere Voraussetzung. Die Abké6mmlinge eines Chromo- 
soms miissen wahrend des Kernwachstums beieinander liegenbleiben, 
damit die Nichthomologen sich gegenseitig nicht behindern und die nur 
als riéumlich begrenzt wirksam vorzustellenden Anziehungskrafte Ansatz- 
punkte finden. 

Die durch den Zerfall der primaren Polytaénchromosomen frei werden- 
den Abkémmlinge verteilen sich in der Regel gleichmaBig im Kernraum. 
Dadurch wird, abgesehen von dem X-Chromozentrum das Erkennen 


Chromosoma. Bd. 8 35 
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von bestimmten Chromosomen unméglich. Der NZK dieser mittleren 
Wachstumsstufe ist von einem kompakten Kerngeriist erfiillt. Nur in 2 
unter i3 Ovarien, in denen die Polytaénchromosomen soeben zerfallen 
waren (NZK-Durchmesser 12—18 4), waren abgegrenzte Chromosomen- 
bezirke vorhanden, die wahrscheinlich Anhaéufungen der Derivate be- 
stimmter Autosomen darstellen (Abb. 20). Unmittelbar nach dem Zerfall 
sind solche Inhomogenitaéten am seltensten, mit steigender KerngréBe 
nimmt das Erscheinen abgegrenzter Chromosomenhaufen zu. Es zeichnen 
sich somit 2 Méglichkeiten der Ent- 
wicklung ab, eine zunehmende Ver- 
mischung des Chromosomenbestandes 
oder eine immer stirker werdende 
Sonderung und Ballung der Homo- 
logen. Dies 1éB8t sich am Geschlechts- 
chromosom unmittelbar verfolgen. Das 
X-Chromozentrum spaltet sich nach 
dem Zerfall der primaren Polytan- 
chromosomen in etwa 40% der Kerne 
‘in 2 Teile auf. Die 2 Schwesterchro- 
mozentren liegen zunadchst dicht bei- 
einander und ihr Abstand nimmt in 
der Regel nur wenig zu. Auf spiteren 
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Abb. 20. N&hrfach nach Zerfall der . : i i : 
primiren Polytinchromosomen mit Stadien kénnen sie ausnahmsweise 


fi : ; x 
ere oo canges oP ey we meg sehr entfernt voneinander im Kern- 


bezirken. Helly, Feulgen 
raum vorkommen. Bei einem iiber die 


Zweiteilung hinausgehenden Zerfall liegt die Hauptmasse der durch das 
terminale Heterochromatin gekennzeichneten oligotanen Fibrillen meist 
in einem Kernbezirk, einzelne finden sich jedoch verstreut zwischen 
den Autosomen. Die Entscheidung tiber das Ausmaf der spiateren 
Vermischung der Abkémmlinge der Polyténchromosomen scheint bereits 
wahrend der Auflésung derselben zu fallen. 

Seit Hzrrz (1931) sind die Nucleolen wiederholt zur Lagebestimmung 
von Chromosomen im Ruhekern herangezogen worden. Bei Calliphora 
entstehen auffallige Nucleolen erst in NZK iiber 504 @. Sie liegen im 
retikularen Kern in geradezu geometrisch regelmaBiger Anordnung in 

‘ geringem Abstand von der Kernmembran. In Kernen mit Riesenchromo- 
somen ist ihre Anzahl verringert und ihr Volumen vergréBert, wie es bei 
einer Konjugation von nucleolenbildenden Chromosomen zu erwarten 
ist (Abb. 21). Es ist jedoch fraglich, ob aus dem verteilten Vorkommen 
der Nucleolen im retikuliren Kern auf eine entsprechend weitgehende 

Verteilung bestimmter Chromosomen geschlossen werden darf, zumal 

bei Calliphora iiber das Vorhandensein von Nucleolenchromosomen 
nichts bekannt ist. 
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Immerhin zeigt das Verhalten der X-Chromozentren und seiner Deri- 
vate mit hinreichender Sicherheit, daB in herangewachsenen NZK die 
Homologen sich bei Lésung der heterochromatischen Bindung vonein- 
ander entfernen und gelegentlich weit im Kernraum verstreut werden 
kénnen. Fiir die nicht heterochromatisch verbundenen Autosomen muB 
eine in der Regel viel weiter gehende Verteilung im Kern angenommen 
werden. Neben einer zeitweilig verstaérkten Paarungstendenz diirfte 


‘das Ausma8 der réumlichen Konzentrierung der Homologen eine ent- 





a cc, Oa a db 
Abb. 21a u. b. Nucleolenanordnung in herangewachsenen NZK. a Kern mit Chromosomen- 
biindeln (punktierte Umrisse), b ,,retikulérer‘‘ Kern, nur Nucleolen eingezeichnet. 
Helly, Gallocyanin 


scheidende Rolle fiir das Zustandekommen von Riesenchromosomen 
spielen. Hinzukommt weiterhin, daB die in der letzten Phase des NZK- 
Wachstums einsetzende Chromosomenvermehrung in polytaner Form die 
Moéglichkeit von Komplikationen beim PaarungsprozeB erheblich herab- 
setzt. In Abb. 22 sind der normale und der zu den Riesenchromosomen 
fiihrende Entwicklungsgang nebeneinander dargestellt. 


V. Ein Vergieich mit Drosophila melanogaster 

Das Wachstum der NZK von Calliphora vollzieht sich nach den 
hier dargestellten Untersuchungen in einer Folge verschiedener Endo- 
mitosetypen. Handelt es sich dabei um einen vereinzelt dastehenden 
Fall? Die friihen Endomitosezyklen verlaufen zweifellos bei anderen 
Angehorigen der Familie der Muscidae im gleichen Sinne (VERHEIN 1921, 
BavER 1938a), von den Ubergiangen zu polytinem Wachstum in alten 
NZK ist bisher nichts bekannt geworden. Die Darstellung, die PaInTER 
und Remporp (1939) fiir den letzten von ihnen gefundenen Endomitose- 
schritt bei Drosophila melanogaster geben, legt jedoch die Vermutung 
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Abb. 22. Wachstum der Calliphora-NZK. Halbschematisch. Die Stadien stellen nicht in i 
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nahe, daB eine solche polyténe Chromosomenvermehrung auch in anderen 
Cyclorrhaphen-Familien vorkommt. In der Fig. 18 von ParntEeR und 
Rernporp sind einige Chromosomen dargestellt, die die Struktur 
oligotaner Fibrillen besitzen. Es wurden deshalb die NZK von D. melano- 
gaster erneut an Paraffinschnitt- und K.E.- Quetschpraparaten untersucht. 


Das Wachstum der ————~ 
Drosophila-NZK kann 
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Abb. 23. NZK von Drosophila melanogaster. Durchmesser 
Die Verarbeitung eines entsprechenden Stadiums als Schnittpraparat 45 u. 
. Im oberen linken Quadranten sind alle mit Karmin ange- 
des Drosophila-Ovars tarbten Granula eingezeichnet, es diirfte sich dabei durch- 
“4 ina. gehend um Querbander oligoténer Fibrillen handeln. Im 

zu KE. Quetschprapa tibrigen Kernraum wurden nur die gut sichtbaren 
raten bereitet gréBere  oligotanen Fibrillen eingezeichnet. K.E.-Euparal, Phako 


Schwierigkeiten als bei 
Calliphora. In den wenigen Fallen, in denen es gelingt, NZK der letzten 
Wachstumsphase vom umgebenden Plasma freizuquetschen, ist mit 
Phasenkontrastoptik an vielen Stellen der Aufbau des ,,Kerngeriistes“ 
aus oligotinen Fibrillen deutlich zu erkennen (Abb. 23). An Dicke 
stehen die oligotainen Fibrillen von Drosophila denen entsprechender 
Stadien von Calliphora nicht nach. Es diirfte sich also bei dem letzten 
von Painter und Rerporp abgebildeten Endomitosezyklus um die 
Herausbildung der oligoténen Fibrillen handeln. Es ist anzunehmen, 
aber nicht unmittelbar zu beweisen, daB mit diesem Vorgang eine 
Vermehrung des Chromosomenbestandes verbunden ist. 
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Tabelle 2. Folge des Formwechsels der Chromosomen und Endomitosetypen 
bet Calliphora erythrocephala und Drosophila melanogaster 











Stadium | Calliphora Drosophila 
| 
Friiheste Endomitoseschritte | Polytaénchromosomen | Eng gepaarten Chromo- 
unter Beibehaltung derChromo- | im 16-ploiden Stadium | somenbiindeln im 8n- 
somenpaarung fiihren zur Aus- Stadium 
bildung von ye 
Endomitoseschritte wahrendder | Typischer Endomitose- | 2typische Endomitose- 
Ausbildung von GréSenunter- | zyklus fihrt vom 16- | zyklen bei 16n und 32n 


schieden unter den NZK. Spren- 
gung des ,,haploiden“’ Chromo- 
somenverbandes. Starkste meta- 
phasische Kontraktion der frei- 
gewordenen Chromatiden 


zum 32 n-Stadium 


(P. u. R., Fig. 7—12*) 





Endomitoseschritte von 32 bis 
256n zeigen fortwahrendes Nach- 
lassen der metaphasischen Kon- 


Feulgenpositive Kon- 
traktionsstadien des 
Kerngeriistes wechseln 


Unterschiede in der In- 
tensitaét der Feulgen- 
reaktion, geringer 





traktion mit weniger intensiv Formwechsel der 
feulgenpositiven Zu- Chromosomen 
standen ab 
Chromosomenvermehrung in | Durch Umformungs- 


polytainer Form, Ausbildung 

oligotaner Fibrillen bei beiden 

Arten aus volumetrischen Er- 
wagungen im 512n-Stadium 


prozesse entstehen die 
oligotanen Fibrillen 


Vgl. Fig. 16—18 von 
P.u. R. 





Letzte Wachstumsphase mit 

Dickenzunahme der oligotanen 

Fibrillen und starker Ausbildung 
der Nucleolen 





Anhaltendes starkes 
Wachstum der NZK. 
Gelegentliche Kon- 
jugation oligotaner 
Fibrillen zu Riesen- 
chromosomen. De- 
generation vermutlich 
erst nach Erreichen 
des 4096n-Stadiums 





Rasch einsetzende De- 
generation der NZK im 
1024n-Stadium 


* Nach den Erfahrungen an Calliphora ist es wahrscheinlich, daB Fig.9 von 





PaInTER und ReErInporP eine Phase darstellt, die vor Fig.7 und 8 kommt und 
mit dem Keulenstadium von Calliphora zu vergleichen ist. 


PaINTER und ReINDOoRP haben 5 Endomitosezyklen beobachtet, 
nehmen aber unter Zugrundelegung des Wachstumsfaktors 2,0 an, daB 
tatsachlich 8 stattfinden. Vor der Herausbildung der oligotanen Fibrillen 
liegt auch bei Drosophila eine Wachstumsperiode in der keine Endo- 
mitosezyklen zu finden sind. ParntER und RErnporpP schreiben S8. 281: 
,,1n the later stages the form of the chromosomes does not change very 
much but differences in the intensity of staining is very marked.“ Dieses 

‘schwer analysierbare Stadium entspricht offensichtlich der Wachstums- 
periode von Calliphora, in der nur durch verstarkte Farbbarkeit und Ab- 
heben des Kerngeriistes von der Kernmembran Endomitoseschritte zu 
erschlieBen sind. Die weitgehende Ubereinstimmung in der Folge ver- 
schiedener Endomitosetypen bei Drosophila und Calliphora ist in Tabelle 2 














aR At 






































517 





Nahrzellkerne von Calliphora 


wiedergegeben. Die Unterschiede sind nur gradueller Natur. Die Calli- 
phora-NZK zeichnen sich allerdings in allen Stadien durch einen auf- 
falligeren Formwechsel aus. 


VI. Erérterungen 

In den NZK von Calliphora entstehen im Verlauf des Wachstums 

4 Arten von polytinen Chromosomen. In jungen, wahrscheinlich okto- 
ploiden NZK sind als Interphasechromosomen aus Chromozentren und 
feulgennegativen Zwischenstiicken zusammengesetzte ,,kryptopolytine“ 
Chromosomen vorhanden, die sich mit dem nachsten Endomitoseschritt 
zu echten ,,Polytinchromosomen“ umwandeln. Als 3. Element treten 
in NZK von etwa 504 @ an (unter Zugrundelegung eines Wachstums- 
faktors = 2 als Naiherungswert handelt es sich um 512-ploide Kerne) 
, oligotine Fibrillen“’ als Ergebnis einer Chromosomenvermehrung in 
polytaner Form in Erscheinung. Diese multiplen Fibrillen kénnen sich 
schlieBlich zu hochpolyploiden ,, Riesenchromosomen“ zusammenschlieBen. 
Die Entstehung von Polyténchromosomen in den jungen NZK und 

in verschiedenen Geweben von Dipterenlarven ahnelt sich in groBen 
Ziigen. In beiden Fallen wird ein Spiralstadium durchlaufen. Die 
Existenz der Polyténchromosomen im NZK ist von kurzer Dauer. Ihr 
folgen zundchst mit abnehmender Deutlichkeit 2 Endomitoseschritte 
und dann ein Kernwachstum mit nicht mehr feststellbarem Form- 
wechsel. Nach GrrTLerR (1953) scheint ,,...der hauptsaéchliche Unter- 
schied verschiedener Endomitosetypen. darin zu liegen, daB der chromo- 
somale Formwechsel, der in einer gew6hnlichen Mitose zur Metaphase 
fiihrt, verschieden friih — in der sehr spaten, in der mittleren, friihen 
oder friihesten Prophase abgestoppt wird“. Bei Drosophila und Calli- 
phora folgen diese Endomitosetypen im Laufe des NZK-Wachstums 
rasch aufeinander und fiihren schlieBlich zur Chromosomenvermehrung 
in polytiner Form. Die Ausbildung der oligoténen Fibrillen ist wegen 
der Vielzahl der Langselemente nicht zu verfolgen. Doch hat man den 
Eindruck, da8 eine im submikroskopischen Bereich angelaufene Aggre- 
gation von Chromonemen, d.h.der elementaren Langseinheiten auf einem 
bestimmten . kritischen Stadium durch einen Formwechsel ziemlich 
unvermittelt lichtoptisch sichtbar wird. In dieser Phase sind die Chromo- 
somen oft spiralig gewunden. Mdéglicherweise geht dem Auftreten der 
oligotinen Fibrillen ebenso ein Spiralstadium voraus wie der Heraus- 
bildung der primaren Polyténchromosomen. Uber die Entwicklungs- 
geschichte des polyploiden Satzes von Riesenchromosomen in der ,,super- 
giant cell‘ der Cecidomyide Lestodiplosis, die sich zum Vergleich an- 
bietet, ist nichts bekannt. Die polyténe Vermehrung setzt bei Calliphora 
jedenfalls erst auf einem spéteren Stadium des Kernwachstums ein. 
Wie weit die Polytaénisierung in den gréBten NZK fortschreitet, laBt 
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sich schwer beurteilen. Aufspaltungen wie auch sekundare Verdickung 
durch Paarungen benachbarter Fibrillen sind sicherlich keine seltenen 
Ereignisse. 

BaveEr und BEERMANN (1952) erértern im AnschluB an Merz (1941) 
und PatnTErR (1941) die Frage, ob die sichtbaren Fibrillen der Speichel- 
driisenchromosomen Ausdruck einer geordneten Gliederung des poly- 
téinen Biindels sind und eine Gruppierung der submikroskopischen Liangs- 
elemente zu Einheiten héherer Ordnung anzeigen. Wegen der unregel- 
maBigen Aufzweigung der oligotanen Teilbiindel in den Balbiani-Ringen 
lehnen BavER und BEERMANN zum mindesten fiir die héchsten Stufen 
eine feste Ordnung ab. In den sekundaéren Riesenchromosomen des 
NZK sind die oligotanen Fibrillen oft gut zu erkennen. Es wire denkbar, 
daB sie wertigstens in den Fallen, in denen nur eine lockere Biindelung 
eintritt, als primar polytaine Struktureinheiten im Riesenchromosom 
erhalten bleiben. 

Fir die Neubildung von Riesenchromosomen aus den oligoténen 
Fibrillen fehlen unmittelbar vergleichbare Vorginge. Eine Parallele 
zur Paarung der Homologen wahrend der Meiose liegt nicht vor. Der 
Aufbau der Riesenchromosomen aus den oligoténen Fibrillen stellt 
einen ZusammenschluB polytiner Aggregate zu héherwertigen Chromo- 
somen dar und ist deshalb nur mit Paarungsvorgangen zwischen poly- 
taénen Elementen zu vergleichen. Es sind viele Dipterenarten bekannt, 
deren Speicheldriisenchromosomensatz Uberginge von der haploiden 
zur diploiden Anzahl zeigt. Bei Bibio marci und einer unbestimmten 
Simulium-Art wurde die Paarungstendenz statistisch untersucht 
(Kunze 1953). Es stehen sich Regionen erhéhter und verringerter 
Paarungstendenz gegentiber. Die Verteilung der Paarungsliicken ist 
keineswegs zufallig, aber von der Dichte der Querscheiben unabhangig. 
Es bleibt auch bei diesen speziellen Untersuchungen unbekannt, ob 
das Paarungsmuster im Laufe der Entwicklung oder mit dem physio- 
logischen Zustand wechselt, ob Aufspaltungen oder Konjugationen 
vorkommen. E.Goutpsonmipt (1947) gibt fiir Rassenbastarde von 
Chironomus und WuHiTE (1954) fiir Cecidomyia serotina zunehmende 
Aufspaltung mit steigendem Alter an. Der Zerfall der priméren Polytan- 
chromosomen und darauffolgende Ubergang zu retikularer Kernstruktur 
im Fliegenovar und bei manchen Nematoceren (WuHITE 1948, Manx 
1949) sind die Extremfille nachlassender Paarungsaffinitat. 

Ein Zusammenschlu8 der Langselemente findet mit Sicherheit bei 
der Riickbildung der Balbiani-Ringe statt, die bei der Chironomide 
Acricotopus lucidus von MECHELKE (1953) eingehend untersucht wurde. 
Man kann den Balbiani-Ring nach den Untersuchungen von BavER 
und BRERMANN (1952) und BEERMANN (1952) als Zone auffassen, in der 
das Riesenchromosom funktionsbedingt in den retikuliren Zustand 
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iibergeht. Die Region, die einen Balbiani-Ring bildet, besteht bei 
Acricotopus aus mehreren Querscheiben. Nach der Riickbildung be- 
sitzen die modifiziert gewesenen Chromosomenabschnitte eine etwas 
, unordentliche“ Querscheibenformierung und Sdulchenstruktur, d. h. 
ein ZusammenschluB8 zu einem einheitlichen Chromosomenké6rper unter- 
bleibt. Die Beschreibung, die MEcHELKE fiir die Orte riickgebildeter 
Balbiani-Ringe gibt, kénnen auch fiir die iiberwiegende Anzahi der 
sekundéren Riesenchromosomen im NZK angewandt werden. Dad 
dariiber hinaus Riesenchromosomen mit exakt gepaarten, einheitlichen 
Abschnitten zu finden sind, beweist, daB eine Konjugation zum einheit- 
lichen Riesenchromosom méglich ist. 

Mit Bestimmtheit kann unter die Voraussetzungen, die fiir die 
Riesenchromosomenbildung erfillt sein miissen, das Beieinanderbleiben 
der Homologen gerechnet werden. Das schnelle Wachstum des Nahr- 
fachs bei EiweiBangebot im UberschuB, das kaum Zeit laBt fiir eine 
passive Lageveriinderung der Tochterchromosomen, wird die Konzen- 
trierung der Homologen sicherlich begiinstigen. Unter Zugrundelegung 
eines Wachstumsfaktors 2 als Naherungswert durchlaufen die NZK vom 
Zerfall der primaéren Polyténchromosomen an bis zur Degeneration des 
Nahrfachs alle 15 Std einen Endomitosezyklus. Wenn dem von REscH 
(1952) an Blitenpflanzen gewonnenen Befund allgemeinere Bedeutung 
zukommt, daB eine lange Dauer der vorhergehenden Interphase die 
Trennung der Tochterchromosomen beim nachsten Mitoseschritt be- 
giinstigt (und vice versa), dann ist die rasche Folge von Endomitose- 
schritten im NZK nicht nur mechanisch-passiv, sondern auch physio- 
logisch-aktiv fiir das Beieinanderbleiben der Homologen von Bedeutung. 

Als zweite Voraussetzung zur Bildung der Riesenchromosomen mu8 
eine Mindestlebensdauer der NZK nach Herausbildung der oligotinen 
Fibrillen angesehen werden. Der Vergleich Drosophila — Calliphora 
zeigt, daB bei der SchmeiBfliege die Verhaltnisse fiir die Riesenchromo- 
somenbildung viel giinstiger sind, weil hier die NZK noch eine laingere 
Wachstumsperiode vor sich haben in der eine Konjugation der oligotanen 
Fibrillen eintreten kann. Vor dem Erscheinen dieser polytanen Elemente 
bieten die fadenférmigen Chromosomen, indem sie ihre Richtung viel- 
fach und offensichtlich ohne Eigengesetzlichkeit wechseln, den Anblick 
eines wirren Kniuels. (Dies schlieBt aber das Vorhandensein einer ge- 
meinsamen Grundrichtung unter den Homologen nicht aus.) DaB eine 
gréBere Anzahl solcher Chromosomen auch bei Vorhandensein spezifi- 
scher Paarungskrafte zur Deckung und exakten Paarung kommen kénnte 
ist unwahrscheinlich. Das Heranwachsen zur oligotanen Fibrille bringt 
einen Ubergang zu elastisch-stabférmiger Beschaffenheit mit sich. 
Dieser gestreckte Zustand der Chromosomen diirfte eine exakte Paarung 
erleichtern, vielleicht sogar erst erméglichen. 
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Damit sind 2 Faktoren herausgestellt, die mit einem gewissen Grade 
von Wahrscheinlichkeit die sekundaére Riesenchromosomenbildung 
beeinflussen. In welchem Mafe diese und andere noch nicht bekannte 
Komponenten des Zusammenschlusses der oligotinen Fibrillen von 
ernahrungs- und entwicklungsphysiologischen sowie auch genetischen 
Voraussetzungen abhangig sind, kann erst durch weitere Untersuchungen 
geklart werden. 

AbschlieBend kann festgestellt werden, da die Befunde am NZK 
einen Beleg fiir die von KouitzorF und Brinczs begriindete, von 
BavER, PAINTER u. a. ausgebaute Polytinielehre. darstellen, wie er ein- 
deutiger nicht zu denken ist. Der scheinbare Gegensatz zwischen poly- 
téner und retikularer Struktur wird durch kontinuierliche Uberginge 
in beiden Richtungen ersetzt. Zwischen der Herausbildung der primaren 
Polytaénchromosomen und dem Ablaufen der Endomitosezyklen besteht 
ein enger Zusammenhang, der vermutlich auch auf spateren Stadien fir 
die Bildung der Riesenchromosomen von Bedeutung ist. 


Zusammenfassung 

Das Wachstum der Nahrzellkerne (NZK) von Calliphora erythro- 
cephala wurde untersucht. Nach einer Periode reiner Zuckerfiitterung 
wird den Fliegen EiweiSkost im Uberschu8 gegeben. In 4—6 Tagen 
danach reifen die Eier zur Ablage heran. 

Im oktoploiden Interphase-NZK kénnen mittels Phasenkontrast 
multiple Chromosomen in ,,kryptopolytianer“‘ Form nachgewiesen werden. 

Das Vorkommen der bekannten Polytaénchromosomen beschrankt 
sich auf die 16-ploide Kernphase. Der Auf- und Abbau des polytanen 
Zustandes erfolgt jeweils in einem Endomitosezyklus. Beim vorzeitigen 
Zerfall von einzelnen Polyténchromosomen wurden annahernd 16 Chro- 
matidenpaare festgestellt. Der mittlere Wachstumsfaktor der NZK 
betragt bis zum 16n-Stadium 2,53. 

Der heterochromatische Abschnitt des Geschlechtschromosoms 
bildet sich wahrend der Auflésung der Autosomen zu einem Endo- 
chromozentrum um, das wahrend des fortschreitenden Kernwachstums 
erhalten bleibt und sich spater weiter aufteilen kann. 

Auf den Zerfall der Polyténchromosomen folgen 2 ausgepragte 
Endomitosezyklen, danach bilden die Chromosomen ein stark feulgen- 
positives Kerngeriist, an dem ein Formwechsel der Chromosomen nicht 
mehr wahrgenommen werden kann. In NZK von 50 @ an erscheinen 
,oligotane Fibrillen‘‘ als Produkt einer Chromosomenvermehrung in 
polytaner Form. 

In den NZK von Drosophila melanogaster ist ebenfalls in fort- 
schreitendem MaBe ein Nachlassen der metaphasischen Kontraktion 
wahrend der Endomitosen héherer Polyploidiestufen festzustellen. Dies 
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fiihrt in der letzten Wachstumsphase in gleicher Weise wie bei Calli- 
phora zur Ausbildung oligoténer Fibrillen. 

Die homologen oligoténen Fibrillen von Calliphora zeigen allgemein 
eine Paarungstendenz, die in 14 von 95 Ovarien dieses fortgeschrittenen 
Wachstumsstadiums zu hochpolyploiden Chromosomenbindeln fiihrte. 
In 11 von diesen 14 Eierstécken waren Riesenchromosomen mit ein- 
deutiger Querbanderung vorhanden. In den meisten Fallen erstreckt 
sich der ZusammenschluB der oligotanen Fibrillen zu einem einheitlichen 
Chromosomenk6rper nicht tiber die ganze Chromosomenlainge. 

Die Lage der Homologen im Kernraum wird mit Hilfe der Anordnung 
der Nucleolen und der X-Chromozentren untersucht. Nach vollzogenem 
sekundéren ZusammenschluB bildet das X-Chromozentrum die zwei 
endstandigen heterochromatischen Querscheiben, an denen das Ge- 
schlechtschromosom zu erkennen ist. 

Die Bildung der sekundéren Riesenchromosomen wird mit den Kon- 
jugationsvorgingen bei Riickbildung der Balbiani-Ringe und mit den 
Paarungen zwischen in diploider Anzahl auftretenden Speicheldriisen- 
chromosomen verglichen. Als Voraussetzung der Entstehung von 
Riesenchromosomen aus retikuléren Kernen werden eine Polytani- 
sierung der Chromonemen zu ,,oligotanen Fibrillen‘‘ und eine vorherige 
Sonderung und Ballung der Homologen im Kernraum angesehen. 
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UBER DAS REGELMASSIGE AUFTRETEN 
VON ,,RIESENCHROMOSOMEN< — 
IM CHALAZAHAUSTORIUM VON RHINANTHUS 


Von 
ELIsaBETH TSCHERMAK-WOESS 
Mit 10 Textabbildungen 
(Hingegangen am 12. November 1956) 


Einleitung 

Bei Pflanzen wurden Bildungen, die den Riesenchromosomen der 
Dipteren in gewissem Ma8 vergleichbar sind, bisher bloB von Papaver 
rhoeas (HasitscHKA 1956) und einigen Aconitum-Arten (TsCHERMAK- 
Woess 1956) beschrieben., Sie treten bei diesen in den regelmaBig 
hypertrophierten und hoch endopolyploiden Antipoden auf, fanden 
sich jedoch mit Ausnahme einer einzigen Sippe von Papaver rhoeas 
(vgl. HastrscuKa 1956, S. 110) bisher nur mehr oder minder sporadisch, 
indem die Mehrzahl der Antipoden verschiedenartige andere Ruhe- 
kernstrukturen zeigte (vgl. hierzu im einzelnen die zitierten Publika- 
tionen, auf die zwecks Vermeidung von Wiederholungen ausdriicklich 
verwiesen sei)!.. Die pflanzlichen Riesenchromosomen (oder ,,Riesen- 
chromosomen‘‘)? entstehen so wie die Riesenchromosomen der Dipteren 
im Verlauf der endomitotischen Polyploidisierung, wobei die aus einem 
Ausgangschromosom hervorgehenden Tochterchromosomen gebiindelt 
bleiben. Bei den Dipteren sind die Abkémmlinge sehr exakt aneinander- 
gelegt, indem sich bekanntlich Chromomer an Chromomer fiigt und 
so die Bander oder Querscheiben zustande kommen. Bei den pflanz- 
lichen Riesenchromosomen bestehen zwischen den iibereinstimmenden 
Teilen der Tochterchromosomen zwar offensichtlich auch Anziehungs- 
krafte und es finden sich mitunter auch Strukturen, die Bandern 
gleichkommen (vgl. TscHERMAK-Woksss, 1956, iiber Aconitum variega- 
tum), regelmaBige Scheibenbildung und eine exakte Paarung — Paa- 
rung nicht im Sinne von Homologenpaarung, sondern im Sinn der Ver- 
einigung von endomitotischen Tochterchromosomen — wie bei den 


1 Von der erwahnten Sippe von Papaver standen leider nur Mikrotomschnitte 
zur Verfiigung; diese sind fiir ein eingehenderes Studium nicht geeignet; auch 
enthielten sie nur ein einziges, fortgeschrittenes Entwicklungsstadium. 

2 Durch die Beifiigung ,,pflanzlich‘‘ bzw. durch die Anfiihrungszeichen soll 
zum Ausdruck gebracht werden, daB gegeniiber den tierischen Riesenchromosomen 


gewisse Unterschiede bestehen. 
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Dipteren ist vorderhand jedoch nicht bekannt. Einen weiteren Unter- 
schied bedeutet es, daB die bis jetzt aufgefundenen voll entwickelten 
pflanzlichen Riesenchromosomen im Vergleich zu den Chromosomen der 
mitotischen Metaphase nur ungefahr auf das 10fache verlangert sind, 
wiahrend die Riesenchromosomen der Dipteren eine 100fache Verlinge- 
. rung erreichen. Diesen Unterschied versuchten wir damit zu erkliren, 
da8 bei Pflanzen ebenso wie bei den Dipteren die Langenzunahme all- 
mahlich und parallel mit der zunehmenden Polyploidisierung (und Poly- 
tanisierung) erfolgt, bei Pflanzen aber nur wesentlich niedrigere Poly- 
ploidiestufen auftreten und damit auch nur eine geringere Verlingerung 
vor sich gehen kann. Ein eingehenderer Vergleich jiingerer und alterer 
pflanzlicher Riesenchromosomen war jedoch bisher noch nicht méglich. 
Dieser Frage nachzugehen, soweit es das Objekt gestattete, war eines 
der Ziele der vorliegenden Arbeit. 

Zur Vertiefung der Kenntnisse der pflanzlichen Riesenchromosomen 
miissen wohl 2 Wege eingeschlagen werden. Einerseits wire extensiv 
vorzugehen, namlich eine gréBere Zahl von Arten und bei bestimmten, 
wie etwa Papaver und Aconitum, mehrere Sippen einer Art und diese 
unter verschiedenen AuBenbedingungen vergleichend zu untersuchen, 
um iiber die Bedingungen AufschluB zu erhalten, die fiir die Bildung 
von ,,Riesenchromosomen“ maSgebend sind; andererseits miBte man 
sich mit einer geeigneten Art oder Sippe intensiv befassen und beispiels- 
weise die Struktur bestimmter ,,Riesenchromosomen“, etwa solcher 
vom Muster von Aconitum variegatum, eingehend analysieren. Letzteres. 
1aBt sich bei Rhinanthus nicht durchfiihren. Zur ersteren Fragestellung 
soll die vorliegende Arbeit einen Beitrag liefern. Dariber hinaus dirften 
Beobachtungen iiber das Verhalten der Nukleolen von Interesse sein. 


Methodik 


Die Lage des Chalazahaustoriums von Rhinanthus alectorolophus (Scop.) 
Pout. (= Alectorolophus hirsutus Aut.) — und das gleiche gilt fiir die stichproben- 
artig untersuchten Arten Rh. minor L. (= Alectorolophus minor [L.] Wim. et 
Gras.) und Rh. aristatus Oxi. (= Alectorolophus angustifolius Aut.) — laBt sich 
an etwas herangewachsenen und bei gewisser Ubung auch an relativ jungen Samen- 
anlagen (3—4 Tage nach dem Erbliihen) schon mit freiem Auge von auBen er- 
kennen. In der Regel wurde die chalazale Region mitsamt dem Chalazahaustorium. 

- von den iibrigen Teilen der Samenanlage abgeschnitten; nur ganz junge Samen- 
anlagen wurden bloB am Funikulus abgetrennt. Bei Fixierung in Alkohol-Hisessig 
3:1 zeigte sich eine gewisse Fixierungslabilitét (vgl. dazu auch S. 537); es wurde 
deshalb das Mischungsverhiltnis von 3:1 bis 9:1 variiert, probeweise auch Alkohol 
verschiedener Konzentration, Carnoy (Alkohol-Eisessig-Chloroform) und Flem- 
ming (schwaches Gemisch) angewendet, doch ergab sich hierdurch keine Ver- 
besserung, weshalb wieder zu Alkohol-Eisessig 3:1 iibergegangen und mangelhaft. 
fixiertes Material ausgeschieden wurde. Zur Farbung diente Oceinessigsiure 
(warm, versuchsweise kalt, was aber nicht von Vorteil war); daneben wurde auch 
die Feulgen-Reaktion durchgefiihrt. Nach der Farbung wurden die Samenanlagen. 
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oder ihre chalazalen Teile in einen Tropfen 45%ige Essigsiure (es empfiehlt sich 
ein geringer Zusatz von Orceinessigsiure, da andernfalls die Farbung verblaBt) 
gebracht und mit zwei feinen Nadeln unter dem Prapariermikroskop das Chalaza- 
haustorium und eventuell auch andere Teile des Endosperms freigelegt. Ersteres 
gelang in der Regel sehr leicht; das Haustorium und auch die ihm oft noch an- 
haftenden Teile des eigentlichen Endosperms lassen sich ohne irgendeinen Wider- 
stand aus der Héhlung der Samenanlage herausziehen. Hierin unterscheidet es 
sich deutlich vom Mikropylarhaustorium, von dem sich nur Bruchstiicke bloB- 
legen lassen. Die Praparate wurden mit Hilfe von Euparal in Dauerpriparate von 
zum Teil befriedigender Qualitét umgewandelt. 

Die Kernmessungen wurden so durchgefiihrt, daB 2 Kerndurchmesser mit 
dem Okularmikrometer, der dritte mit Hilfe der Skala an der Mikrometerschraube 
bestimmt wurde. Das Kernvolumen wurde nach der Formel fiir das Rotations- 
ellipsoid berechnet, wobei der Faktor 47/3 weggelassen wurde, da es nur auf 


Vergleichswerte ankam. 

Die Untersuchungen wurden im Sommer 1956 an der Biologischen Station in 
Lunz (Niederésterreich) durchgefiihrt. Das Pflanzenmaterial stammte von den 
umliegenden Wiesen und zum Teil auch von etwas entfernteren Ortlichkeiten 
(die Fundorte von Rhinanthus alectorolophus lagen zum Teil rund 3 km voneinan- 


der entfernt.) 
Beobachtungen 


Der Aufbau und die Entwicklungsgeschichte der Samenanlagen von 
Rhinanthus (= Alectorolophus) wurde von Scumip (1906) an den 
Arten Rhinanthus alectorolophus (iber die Synonymie vgl. S. 524) und 
Rh. minor klargelegt. So wie bei vielen anderen Scrophulariaceen 
gliedert sich das Endosperm bei dieser Gattung in 3 Abschnitte: einen 
mikropylaren, aus dem das Mikropylarhaustorium hervorgeht, einen 
mittleren, der das eigentliche, zellulir gebaute Endosperm darstellt, 
und einen chalazalen, dem gleichfalls Haustorialfunktion zugeschrieben 
wird. Der mikropylare besteht in einem friihen Entwicklungszustand 
aus zwei zweikernigen Kammern (Abb. 1b); aus der dem Hilus naher- 
liegenden wachst dann ein schlauchartiger Fortsatz hervor, in den die 
beiden hypertrophierten Kerne einwandern, und schlieBlich lést sich 
die Trennungswand zwischen den beiden Kammern in ihrem oberen 
Teil auf und einer der beiden vergréBerten Kerne der vom Hilus ab- 
gewendeten Kammer gelangt gleichfalls in den Fortsatz des Mikro- 
pylarhaustoriums. Dieses dringt bis zur Plazenta vor, wo es sich ver- 
zweigt. Das eigentliche Endosperm soll anfangs aus 4 in 2 Schichten 
liegenden Zellreihen bestehen — ich fand 6fters nur zwei in einer Schicht 
(dies wechselt vermutlich je nach der Orientierung der Kernspindeln 
in den ersten Mitosen); spiter wichst es entsprechend der Abflachung 
des Samens hauptsichlich in die Breite und wird nur wenige Zellschichten 
dick. Das Chalazahaustorium bildet keine besonderen Fortsatze, son- 
dern entwickelt sich zu einer groBen, gekrimmten Kammer mit zwei 
hypertrophierten Kernen (Abb. 1b, 2a). An seinem chalazalen Ende 
zeigt es oft eine kleine fingerartige Einstiilpung, in die Reste der Anti- 
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poden und des dort verholzten Nuzellus ragen. — Abgesehen von der 
oben erwahnten, nicht sehr wesentlichen Ausnahme kann ich die An- 
gaben von ScHMID bestitigen. Meine Beobachtungen sind allerdings 
in bezug auf den mikropylaren Teil nicht ganz vollstindig. Sie beziehen 
sich in der Hauptsache auf Rhinanthus alectorolophus; Rh. minor und 
Rh. aristatus untersuchte ich nur 
fliichtig zu Vergleichszwecken; sie 
stimmen in Bau und Entwicklung 
der Samenanlagen sowie hinsicht- 
lich der regelmaBigen Ausbildung 
von ,,Riesenchromosomen“ mit 
Rh. alectorolophus offenbar iiberein. 





b 


Abb. la u. b. Rhinanthus alectorolophus. a Dodekaploider Kern, an den vierwertigen 

»,Riesenchromosomen“ in Abrollung begriffene Restspiralen zu erkennen; b junges Endo- 

sperm, 2—3 Tage nach der Anthese (M.H. Mikropylarhaustorium, En eigentliches Endo- 

sperm, Ch.H. Chalazahaustorium; der obere Kern desselben in Abb. 1a stirker vergréBert). 
Alkohol-Eisessig, Orceinessigsiure 


Die hypertrophierten Kerne des mikropylaren Abschnittes und des 
Chalazahaustoriums mu8 man auf Grund der in den letzten Jahren an 
anderen Arten gesammelten Resultate als hoch endopolyploid ansprechen 
(Literatur bei GrrtLER 1953 und TscHERMAK-Wokss 1956a). Sie wachsen 
naimlich in einem Ausma8 heran, wie es nur bei Polyploidisierung 
iiblich ist, und gleichzeitig wird das Chromatin und die Nukleolar- 
substanz sehr auffallend vermehrt. Das Mikropylarhaustorium und 
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das Chalazahaustorium stimmen hierin und in. bezug auf die Kern- 
struktur tiberein. Doch diirften die Kerne des Mikropylarhaustoriums 
etwas niedrigere Polyploidiegrade erreichen als die des Chalazahau- 





b 


Abb. 2a u. b. Rhinanthus alectorolophus. a BloBgelegtes Chalazahaustorium; b linker, 
192-ploider Kern desselben bei staérkerer VergréBerung. — Alkohol-Eisessig, 
Orceinessigsiure. Phot. Vergr. 95- bzw. 700fach 


storiums. Sie konnten allerdings nur gelegentlich beobachtet werden, 
da sich mittels der eingangs geschilderten Methodik (die aber in bezug 
auf die Erhaltung der Kernstrukturen der Mikrotomtechnik bei weitem 
tiberlegen ist) nur Bruchstiicke des Mikropylarhaustoriums isolieren 
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lassen, sobald es sich etwas verlingert hat. Das Chalazahaustorium ist 
dagegen, wie erwahnt, leicht zuginglich und wurde deshalb naher 
untersucht. 

Um einen Anhaltspunkt fiir die Polyploidieverhaltnisse zu gewinnen, 
wurden neben der im Vordergrund des Interesses stehenden Struktur- 
analyse, iiber die weiter unten berichtet wird, auch Kernmessungen, 
letztere aber nur in beschrinktem Ausmaf durchgefiihrt. Es ergibt 
sich aus ihnen das gewohnte Bild. Die Volumina der heranwachsenden 
Haustorialkerne bilden namlich nicht eine kontinuierlich ansteigende 
Reihe, sondern ordnen sich zu Gruppen, deren Mittelwerte sich an- 
‘ nahernd wie 1:2:4:8 usw. ver- 

i " a aghBin ewe (M ps der halten (Tabelle 1). Es erfolgt also 
eranwechsemien, endoporyprormen erné  sprunghaftes Wachstum, wie es 

On ee (ee far die endomitotische Poly- 


einzelnen den Text) ; : 
ploidisierung typisch ist. Ausge- 








fe ef gangen wurde vom Volumen der 
ae eee | 140 triploiden Kerne im eigentlichen 
6n =O | Endosperm; und zwar wurde 
12n 6 2200 , 210 von diesem ein Abschnitt mit 


48n | 12 9200 | 1380$ P<0,01 niedriger Teilungsrate vorgenom- 

. men, um im wesentlichen wirk- 
lich triploide und nicht etwa 
solche Kerne heranzuziehen, die 
sich mit einer VergroBerung auf die Mitose vorbereiten (vgl. iiber das 
intermitotische Kernwachstum DoLEZAL und TscHERMAK-WOESS sowie 
TSCHERMAK-WOESsS und DoLEzZaL und die dort besprochene Literatur). 
Hexaploide Kerne des Chalazahaustoriums wurden offensichtlich nicht 
erfaBt, obwohl bereits 48 Std nach Beginn der Anthese mit der Unter- 
suchung und den Messungen begonnen wurde; d.h. also, es miissen Be- 
stiubung, Befruchtung, 2 Mitosen auf der triploiden Stufe (von denen 
die erste zur Abgliederung des Chalazahaustoriums, die zweite zur 
Entstehung der 2 Kerne in diesem fiihrt) und 2 Endomitosen in die- 
sem kurzen Zeitraum ablaufen. 

Als héchste Stufe tritt 384-Ploidie auf, doch diirfte in vielen Fallen 
schon bei 192-Ploidie die Endomitosetitigkeit eingestellt werden. Von 
neun jeweils aus dem gleichen Chalazahaustorium stammenden Kern- 
paaren gehdren in 7 Fallen die beiden Schwesterkerne offenbar der 
gleichen, in 2 Fallen benachbarten Polyploidiestufen an; bei den letz- 
teren handelte es sich um Fille relativ hoher Polyploidiegrade. 

In bezug auf die Struktur der Kerne des Chalazahaustoriums fallt 
in erster Linie auf, daB sie ausnahmslos bei allen untersuchten Pflanzen 
chromatische Gebilde enthalten, die man nach den Erfahrungen an 
Papaver und Aconitum (HasitscuKa 1956, TscHERMAK-WoEss 1956b) 


384n | 3 | 73300 | 
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als pflanzliche Riesenchromosomen ansehen mu. Das heibt es liegen 
in den Ruhekernen dichte Biindel aus endomitotisch entstandenen, 
gerade gestreckten Tochterchromosomen, die einen Chromomerenbau 
analog dem Chromomerenbau von Pachyténchromosomen aufweisen!. 
Irgendwelche andere Strukturtypen, wie etwa Kerne mit typischen 
Endochromozentren nach dem Muster von Lupinus, Cucurbita oder 
Sinapis und vielen anderen Pflanzen (vgl. z.B. GerrLer 1941, 
TsCHERMAK-WoEss_ und 
HasitscuKA, SCHLICHTIN- w(h 
GER) gibt es also nicht. . 
Legt man zunichst die 
Verhaltnisse in Kernen Sf ub 
mittleren bis hohen Poly- AO 
ploidiegrades zugrunde, 2 
so zeigt sich im einzelnen 
folgendes: Die Zahl der 


,,Riesenchromosomen ‘ B S&S ) 


entspricht erwartungsge- 7 
maB der triploiden Chro- i 


mosomenzahl von3n=21. w= ‘ 
So wie die Chromoso- &f J 
men in diploiden Mitosen 

aus dem  Integument e ak ay 


(Abb. 3a) und in triplo- 4p, 3a—t. Rainanthus alectorolophus. a Diploide Pro- 
iden Teilungen aus dem _s phase aus dem Integument; b triploide Prometaphase 
: aus dem eigentlichen Endosperm (unvollstiéndig); 
eigentlichen Endosperm , diploide Ruhekerne aus dem Integument; d triplider 
, ; Ruhekern und e,f Prophasen aus dem eigentlichen 
(Abb. 3b, e, f) — die Endosperm (vgl. im einzelnen den Text). — 
,,Riesenchromosomen Alkohol-Kisessig, Orceinessigsdure 


eines Kernes nicht sehr 

wesentliche Langenunterschiede; immerhin la8t sich hier wie dort eine 
Kategorie etwas kiirzerer Chromosomen von langeren unterscheiden. Die 
Anzahl der kiirzeren wurde zwar nicht genau bestimmt, esiiberwiegen aber 
jedenfalls bei weitem die laingeren. Auch in bezug auf andere Baueigen- 
tiimlichkeiten besitzt das Idiogramm von Rhinanthus keine markanten 
Eigenschaften, auf Grund deren man bestimmte Chromosomen wieder 
erkennen kénnte. Die Spindelansatzstellen zeigen sich an den mitotischen 
Chromosomen als deutliche Einschniirungen oder Unterbrechungen, und 
zwar bei allen in subterminaler Lage (Abb. 3a, b, e, f); an den ,,Riesen- 





1 Ob die Chromomeren der ,,Riesenchromosomen“ mit den Pachytaénchromo- 
meren identisch sind, 1aBt sich allerdings nicht sagen. — Die in letzter Zeit dis- 
kutierte Frage, ob die Chromomeren korpuskulare Gebilde oder Orte einer dich- 
teren submikroskopischen Spiralisierung sind, ist in diesem Zusammenhang nicht 
wichtig. 
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chromosomen“ treten sie nicht hervor. Ebenso bietet die Verteilung 
von Heterochromatin und Euchromatin keine Handhabe zum Wieder- 
erkennen. Schon auf Grund des Baues der diploiden Kerne aus dem 
Integument muB man annehmen, daB das Idiogramm reich an Hetero- 
chromatin ist. Sie enthalten namlich meist nur wenige (gewohnlich 
2—5, selten bis 10), relativ groBe, schollige Chromozentren, die zum Teil 
eigenartig kahnférmig sind und die Nukleolen férmlich umschlieBen 
(Abb. 3c). Es handelt sich um Sammelchromozentren, wie der Ver- 
gleich mit den relativ groBen, locker gebauten triploiden Kernen aus 
dem eigentlichen Endosperm ergibt, in denen relativ viel mehr, aber 
weniger voluminése, recht unruhig konturierte, gewohnlich langliche 
Chromozentren auftreten (Abb. 3d). In diploiden und triploiden Mi- 
tosen zeigt es sich, daB alle Chromosomen zum GroBteil aus Hetero- 
chromatin bestehen und anscheinend nur an den Enden der langeren 
Schenkel kurze euchromatische Teile besitzen (Abb. 3a, b, e, f). Diese 
sind iibrigens bis zur Metakinese viel schlanker als die heterochromati- 
schen Teile (Abb. 3b) und die Chromatiden spreizen in ihnen weiter 
und linger als im Heterochromatin (Abb. 3f). Der Spiralisierungsform- 
wechsel des Euchromatins ist in diesem Fall im Vergleich zu anderen 
Arten — bei denen der Unterschied zwischen Euchromatin und Hetero- 
chromatin bereits in der mittleren Prophase ausgeglichen wird — offen- 
bar gegen den des Heterochromatins sehr stark verschoben. 

Was die ,,Riesenchromosomen“ betrifft, so verteilen sich auf ihnen 
Heterochromatin und Euchromatin so wie bei den mitotischen Chromo- 
somen. Doch tritt im Heterochromatin noch eine weitere Differen- 
zierung zutage; bei allen Chromosomen baut sich namlich ein kurzer 
Endabschnitt, welcher wohl die — wie oben erwahnt, nicht sichtbare — 
Spindelansatzstelle enthilt und bei den meisten Chromosomen mit 
einem Nukleolus in Verbindung steht (vgl. unten) aus kompaktem 
Heterochromatin auf; daran schlieBt sich ein langeres, den Hauptteil 
der Chromosomen ausmachendes Mittelstiick aus lockerem, chromo- 
merisch gegliedertem Heterochromatin an; erst auf dieses folgt der 
kurze euchromatische Endteil, welcher kleinere und schwacher farb- 
bare Chromomeren enthialt, die sich zu deutlichen, meist stark sprei- 
zenden Faden aneinanderreihen (Abb. 6, 7a). Wahrend sich zwischen 
kompaktem und lockerem Heterochromatin eine kurze Ubergangszone 
mit mehr minder stark verklebten Heterochromomeren einschiebt, ist 
der Ubergang vom lockeren Heterochromatin zum Euchromatin unver- 
mittelt. Es besteht also nicht ein durchgehendes allmiahliches Gefille 
der Chromasie vom kompakten Heterochromatin zum Euchromatin. 

Bei dem Versuch die SAT-,,Riesenchromosomen“ einer naheren 
Analyse zu unterziehen, ergaben sich die folgenden bemerkenswerten 
Verhiltnisse. Wahrend naimlich im eigentlichen Endosperm 9 Chromo- 
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somen mit dem Nukleolus (meist ist in Prophasen nur ein Nukleolus 
vorhanden) in Verbindung stehen (Abb. 3e), stecken in den Kernen deg 
Chalazahaustoriums bis zu 17 (10—17, am hiaufigsten 15 oder 16) 
,,Riesenchromosomen‘ mit ihren heterochromatischen Enden in einem 
Nukleolus (Abb. 4a, b); dabei gibt es gewdhnlich neben einem oder 
zwei groBeren, unregelmaBig geformten, oft veristelten Nukleolen 








Abb. 4a u. b. Rhinanthus alectorolophus. a Wahrscheinlich 48- ploider und b 192-ploider 
Kern aus einem Chalazahaustorium (bei a nicht alle ,,Ri ** eingezeichnet). 
Alkohol-Eisessig, Orceinessigsiure 





mehrere kleine und auch ganz kleine (Abb. 4); die letzteren sehen haufig 
so aus, als ob sie gerade erst entstanden waren. Fiir diese Deutung 
sprechen besonders Fille, wie der in Abb. 6a wiedergegebene, wo das 
,,Riesenchromosom“ nicht (wahrscheinlich noch nicht) von Nukleolar- 
substanz umwallt ist, sondern an seinem Ende aus kompaktem Hetero- 
chromatin zwei kleine und einen ganz kleinen Nukleolus tragt. In 
solchen Fallen ist der heterochromatische Endabschnitt einheitlich, in 
anderen, wie dem in Abb. 6c dargestellten, ist er eingeschniirt und 
schlieBlich kann er durch die EKinschaltung des Nukleolus auch zerlegt 
sein, so daB ein Satellit abgetrennt vom eigentlichen ,,Riesenchromosom“ 
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vorliegt (Abb. 9, 10c); haufig spannen sich zwischen dem Satelliten 
und dem eigentlichen Chromosom noch einzelne (1 oder 2) feine Faden 
aus oder tragen beide einander zugewendet mehr minder kurze Faden- 





Abb. 5. Rhinanthus alectorolophus. Der gleiche 192-ploide Kern wie in Abb. 4b in zwei 
optischen Einstellungen. — Alkohol-Eisessig, Orceinessigsiure. Phot. Vergr. 700fach 
ansitze (Abb. 9). Diese Beobachtungstatsachen sind wohl so zu ver- 
stehen, daB bei gesteigerter Funktion von Zelle und Kern und bei ge- 
steigerter Produktion von Nukleolarsubstanz diese auch an anderen 
,»,Riesenchromosomen“ als an den angestammten SAT-Chromosomen 
angesammelt wird (vgl. im tibrigen die Diskussion). 
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Die Entwicklung der Kerne im Chalazahaustorium und vor allem 
der ,,Riesenchromosomen“ ist wohl folgendermaBen zu rekonstruieren. 
Wenn auch die ersten Entwicklungsstadien nicht verfolgt wurden, so 
kann man doch so gut wie sicher annehmen, daB die beiden Kerne des 
Chalazahaustoriums vor Einsetzen der Polyploidisierung die gleiche 
lockere Struktur wie die triploiden Kerne des jungen eigentlichen Endo- 
sperms aufweisen, d.h. also lingliche, stellenweise in flache. Spiral- 
windungen gelegte Chromozentren enthalten (vgl. nochmals Abb. 3d). 








\ 
\ ‘ 
, ’ 
\3 
xf 
Abb. 6a—d. Rhinanthus alectorolophus. a—d ,,Ri h “© mit Nukleolen 
(vgl. im einzelnen den Text). — Alkohol-Eisessig, Orceinessigsiure 


Die meisten dieser Chromozentren bestehen nach ihrer Form und Zahl 
zu urteilen héchstwahrscheinlich aus den heterochromatischen Teilen 
eines Chromosoms, und nur einzelne stellen Sammelbildungen dar, die 
von 2 oder 3 Chromosomen stammen. Wie im Verlauf von 2 Poly- 
ploidisierungsschritten aus Kernen dieses Baues Kerne vom Typus des 
in Abb. la wiedergegebenen entstehen, kann man sich leicht vorstellen, 
denn auch hier finden sich langliche Chromozentren mit unregelmaBigen 
in Abwicklung begriffenen Spiralen; einzelne Chromozentren schlieBen 
noch zu nicht gut auflésbaren Sammelbildungen zusammen; bei der 
Mehrzah] ist es aber klar, daB es sich um nichts anderes als um junge 
,,Riesenchromosomen“ handelt. Denn so wie die alteren besitzen sie 
an einem Ende einen kurzen, oft knépfchenartigen Abschnitt aus dich- 
terem Heterochromatin, anschlieBend einen etwas lockerer gebauten, 
gleichfalls heterochromatischen Teil und ein kurzes sich aus Kérnchen 
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zusammensetzendes euchromatisches Endstiick; im Mittelteil kann man 
haufig zwei in flachen Windungen umeinandergelegte Lingselemente 
erkennen und stellenweise zeigt sich auch in diesen beiden Langsele- 
menten noch ein ganz analoger Doppelbau. Es sind also im ganzen 
offenbar 4 Faden = endomitotische Tochterchromosomen in jedem 
dieser jungen ,,Riesenchromosomen“ vorhanden und dies stimmt gut 
zu der auf Grund des Volumens ermittelten Polyploidiestufe von 12n. 
Da8B man im Mittelteil junger ,,Riesenchromosomen“ nicht so wie in 

alteren einen Chromomerenbau fest- 
me stellen kann, hangt wohl damit zu- 
sammen, daf sie erst wenig gestreckt 
sind (vgl. weiter unten), und die Chro- 








































dyes : : { 
Eby momeren infolgedessen dichter neben- { 
. . . . . . 
Fis einanderliegen und miteinander ver- 
° 
Ree kleben. Auch verkleben die enger 
theee ‘ ‘ 
og nebeneinanderliegenden Tochterchro- 
: : mosomen des letzten Teilungsschrittes 
hoa haufiger als die etwas weiter getrenn- 
~ ge ten — aus den Tochterchromosomen 
Abb, te a): Rien cere een Teilungsschrittes her- 
phus. a,,Riesenchromosom“‘ aus einem vorgegangenen — Zweierbindel. 
24-ploiden Kern (von den acht stellen - In 24-ploid K ind die Ch 
weise sichtbaren Laingselementen zum n -pioiden i\ernen sin 1€ TO- 


Teil nur drei bzw. vier im optischen momeren in den heterochromatischen 
Schnitt dargestellt); b Teil eines an. _ Si #4 

deren ,,Riesenchromosoms“ aus dem Mittelstiicken der _ ,,Riesenchromoso- 
gleichen Kern, schematisiert (Chromo- men‘ bereits isoliert; sie fiigen sich 


meren nur an einer Stelle eingetragen). j : 
Alkohol-Fisessig, Orceinessigsiure zu perlschnurartigen Faden aneinander, 
die sich an giinstigen Stellen sehr gut 
fixierter Kerne auf kirzere und auch langere Strecken verfolgen und 
zu acht je ,,Riesenchromosom‘ auszéhlen lassen. Eine Vorstellung 
vom Aussehen solcher achtwertiger ,,Riesenchromosomen“ soll die 
Zeichnung der Abb. 7a und die Photographie der Abb. 8b vermitteln; 
beide stellen optische Schnitte dar. Den raumlichen Aufbau gibt 
die schematisierte Abbildung eines anderen ,,Riesenchromosoms‘‘ wieder 
(Abb. 7b). Sie zeigt, wie je 2 Chromosomen, namlich die Schwester- 
chromosomen des letzten Teilungsschrittes relativ eng nebeneinander- 
liegen. — In Kernen héheren Polyploidiegrades mit ihrer offensichtlich 
héheren Anzahl von Einzelelementen in den ,,Riesenchromosomen‘‘ 
gelang es nicht, diese genau auszuzihlen. Jedenfalls geht die Vermehrung 
allem Anschein nach weiterhin rhythmisch und in allen ,,Riesenchromo- 
somen‘ synchron vor sich. 
Der Beginn der natiirlichen Degeneration des Chalazahaustoriums 
und seiner Kerne auBert sich an den ,,Riesenchromosomen“ so, daB sie 
feinkérniger werden, sich zunachst abflachen und da8 dann die Chromo- 
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somenfaiden, aus denen sie sich zusammensetzen, sich ausbreiten und 


535 





spreizen, so wie es normalerweise fiir die euchromatischen Endstiicke 
charakteristisch ist. Nur in den extrem heterochromatischen Teilen 
wird die Biindelung beibehalten, doch erscheinen auch sie wie alles 
iibrige ,,magerer“*. Die Kernumrisse werden unterdessen unregelmaBiger, 


da sich von der Oberfliche her Furchen 
gegen das Innere vorschieben und 
endlich kommt es zu den bekannten 
pyknotischen Veranderungen. 


Zur Frage der Verlaingerung der 
,,Riesenchromosomen’’ mit  steigen- 
dem Polyploidiegrad lassen sich zwar 
keine véllig exakten Daten, aber doch 
Beobachtungen und Zahlen anfihren, 
die sehr fiir die eingangs erwahnte 
Hypothese sprechen, wonach der Grad 
der Streckung vom Polyploidiegrad ab- 
hangig und die starkere Streckung der 
Dipteren-Riesenchromosomen durch 
die bedeutend hohere Polyploidisie- 
rung bedingt ist. DaB es parallel mit 
der Polyploidisierung, d.h. also gleich- 
zeitig mit der Vermehrung der Einzel- 
elemente in den_ ,,Riesenchromoso- 
men‘, zu einer Streckung derselben 
kommt, wird ohne weiteres klar, wenn 
man beispielsweise die beiden Kerne 
der Abb. 4 miteinander vergleicht. An 
der Verlingerung sind offenbar ver- 
schiedene Faktoren beteiligt. Zu- 
nichst werden die von der letzten 
Mitose her im Heterochromatin er- 





ae & 
Abb. 8a u. b. Rhinanthus alectoroio- 
phus. a 24-ploider Kern aus einem 
Chalazahaustorium; b ,,Riesenchro- 
mosom‘‘ aus demselben bei starkerer 
VergréBerung (das gleiche wie in 
Abb. 7a). — Alkohol-Eisessig, Orcein- 
essigsdure. Phot. Vergr. 700- bzw. 
3000fach 


haltenen Restspiralen abgerollt; man findet naimlich besonders zahl- 
reich an jungen vierwertigen ,,Riesenchromosomen“ schraubige Win- 
dungen, die man nur als Restspiralen auffassen kann (Abb. 1a), und 
auch an alteren .,Riesenchromosomen“ sind haufig analoge Bildungen 
anzutreffen (s. z. B. Abb. 6b). AuBerdem scheinen die einzelnen die 
,,Riesenchromosomen“ zusammensetzenden Zweierbiindel in jiingeren 
,,Riesenchromosomen“ in steileren Windungen umeinandergelegt zu 
sein und férmlich eigenwilliger zu verlaufen als in alteren (Abb. 7b). 
Die Umrisse der ersteren sind daher durch das Vorragen von Schlingen 
unregelmaBig, wahrend in alteren ,,Riesenchromosomen“ die Einzel- 


elemente mehr geradlinig und gleichsinnig verlaufen diirften, wodurch 
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eine regelmaBigere, zylindrische Form zustande kommt. Vielleicht ist 
dieser Bau auch mit eine Ursache dafiir, daB sich in alteren ,,Riesen- 
chromosomen“ die einzelnen Faden nicht so leicht verfolgen lassen. 
Allein mit der Annahme der Abwicklung von Restspiralen etwa 
einer 1. Kategorie und von lichtmikroskopischen Dimensionen wird 
man allerdings nicht aus- 
kommen, um die Langen- 
zunahme zu erkliren; und 
auch die Ausglaittung inne- 
rer Windungen wird nicht 
ausreichen, sondern es muB 
wohl noch zur Abwicklung 
von Spiralen hodherer Ord- 
nung und geringerer Dimen- 





Abb. 9. Rhinanthus alectorolophus. Sechs (von ins- 4 
gesamt 12) mit den Nukleolen in Verbindung ste- sionen kommen. 


hende ,,Riesenchromosomen‘ aus einem 96-ploiden W. d A d 
Kern (vgl. im einzelnen den Text). — Alkohol- as as usmap er 
Hisessig, Orceinessigsdure Laingenzunahme betrifft, so 


lieB sich leider ein exakter 
Vergleich an einem  be- 
stimmten __ ,,Riesenchromo- 
som‘ wegen der Einheitlich- 
keit des Idiogramms (vgl. 
S. 529) nicht durchfihren; 
doch wurde jeweils eines 
der kiirzeren ,,Riesenchro- 
mosomen“ —herausgegriffen 
und zu einem kurzen mito- 
arr Tie A: / c tischen Chromosom in Be- 
Neneot” ziehung gesetzt, um zumin- 


Abb. 10a—c. Rhinanithus alectorolophus. ,,Riesen- dest einen gewissen Anhalts- 
chromosomen*“’ aus Kernen verschiedenen Poly- 
ploidiegrades. al2n; b24n; c96n (Umri@zeich- punkt zu bekommen. Legt 


a ee ae oie Sa 
som der Prometaphase der 
Abb. 3b zugrunde, so betrigt die Verlingerung bei einem ,,Riesen- 
chromosom“ eines dodekaploiden Haustorialkernes ungefihr das 5fache, 
bei 24-Ploidie ist sie 7fach und bei 96-Ploidie 17fach (Abb. 10). 
,,Riesenchromosomen“‘ aus noch héher polyploiden Kernen wurden 
nicht ausgemessen, doch sind sie offensichtlich noch weiter verlingert. 
Jedenfalls wird bei Rhinanthus eine Streckung erreicht, die die von 
Papaver und Aconitum, bei denen sie im Vergleich zu Metaphase- 
chromosomen ungefahr das 10fache betragt, deutlich tibertrifft. 
1 Die betreffenden Kerne sind bei Papaver héchstwahrscheinlich und bei 
Aconitum vermutlich 64-ploid (vg!. HasrrscuKa 1956, TscHERMAK-WOEsS 1956b). 
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Ein endomitotischer Strukturwechsel nach dem Muster anderer Angio- 
spermen (vgl. GEITLER, zuletzt 1953, TscHERMAK-WoEss und Hasir- 
SCHKA, DEUFEL, TSCHERMAK-Wokss, 1954, DoLEZAL und TscHERMAK- 
Wokss, STEFFEN, SCHLICHTINGER) wurde nicht beobachtet. Daraus kann 
man aber nicht schlieBen, daB er nicht existiert. Wenn man namlich 
annimmt, daB von den schaétzungsweise 500—800 analysierten Kernen 
so wie in anderen Fallen (vgl. TscHeRMaK-Wogss und HasitscuKa, 
S. 591) nur 1% sich in Endomitose befand und von diesen 5—8 Kernen 
einige wegen der oben erwahnten Fixierungslabilitaét nicht ideal er- 
halten waren, so ist es leicht verstaéndlich, daB sich der Strukturwechsel 
der Beobachtung entzog. Er miiB®te sich vor allem wohl in einer Auf- 
lockerung im sonst kompakten proximalen Heterochromatin zeigen. 

Weiter ist vielleicht folgendes erwaihnenswert. Das Chalazahau- 
storium und wahrscheinlich ebenso das Mikropylarhaustorium iibt seine 
Funktion — die offenbar in der Nahrungszufuhr zum eigentlichen 
Endosperm besteht (vgl. Scunarr, S. 362ff., Scumip, S. 280) — aus, 
wihrend es endomitotisch heranwachst; bald nach Beendigung der 
Polyploidisierung beginnt es zu schrumpfen und seine Kerne degene- 
rieren. — Das eigentliche Endosperm bleibt bis zu diesem Zeitpunkt 
und wahrscheinlich auch nachher triploid. 

Zum Schlu8 médge noch iiber einen stichprobenartigen Versuch berichtet 
werden, der nicht zu positiven Resultaten fiihrte. Zum Verstaindnis desselben 
muB allerdings etwas weiter ausgeholt werden. Bekanntlich gibt es an den Speichel- 
driisenchromosomen vieler Dipteren neben den Nukleolen noch andere diesen ahn- 
liche, aber nicht mit ihnen identische Gebilde: die Balbianiringe. In ihnen spalten 
sich, wie BavER und BEERMANN, dann eingehend BEERMANN bei Chironomus 
tentans feststellten, die Riesenchromosomen in grébere, feinere und peripher 
feinste Teilbiindel bzw. Fibrillen auf; sie stellen so wie die SAT-Zonen (die im 
iibrigen nach Untersuchungen von MECHELKE an einer anderen Diptere im wesent- 
lichen den gleichen Bau haben) Orte besonderer Stoffwechseltatigkeit dar, was 
BEERMANN durch Kaltebehandlung nachweisen konnte. Werden namlich die fiir 
1 Std bei 5°C -gehaltenen Larven in Wasser von Zimmertemperatur zuriickge- 
bracht, sosetzt allmahlich in den Balbianiringen eine Ansammlung von Trépfchen ein ; 
nach der Deutung des Autors ist dies mit einer rascheren Wiederaufnahme der 
Produktion und einem verspaiteten Beginn des Abtransportes der an den Balbiani- 
ringen gebildeten Substanzen zu erkliren. Weiter treten die Balbianiringe gewebe- 
spezifisch und gebunden an bestimmte Abschnitte der Individualentwicklung auf. 
Da es bei Rhinanthus im Chalazahaustorium zu einer gewebespezifischen Vermeh- 
rung der nukleolenkondensierenden Zonen kommt, wurde untersucht, ob Kilte- 
einwirkung auch in diesem Fall einen Einflu8 ausiibt (man kénnte sich beispiels- 
weise vorstellen, daB die Nukleolen an den ,,angestammten“* SAT-,,Riesenchromo- 
somen‘ erhalten bleiben und an den zusatzlichen riickgebildet werden). Es zeigten 
sich jedoch bei 12—26stiindiger Behandlung (5°C, kein Licht) keine Verinderungen 
an den Kernen; lingere Kalteeinwirkung fiihrte zu Welkeerscheinungen an den 
Pflanzen. 

Diskussion 


Zu den fiir Pflanzen relativ hohen Graden von Endopolyploidie im 
Chalaza- und Mikropylarhaustorium von Rhinanthus (ersteres mit 192- 
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und 384-Ploidie, letzteres vermutlich etwas niedriger polyploid) gibt 
es bereits Parallelen. Bei Pedicularis palustris werden naémlich nach 
STEFFEN (1955) die 4 Kerne des Mikropylarhaustoriums schatzungs- 
weise 192- bis 384-ploid, und zwar durch echte Endomitosen im Sinne 
von GEITLER (zuletzt 1953) und TscHERMAK-Wogss und HastiTscHKa, 
wie sie fiir Angiospermen charakteristisch sind?. Weiter halt GraFL 
(1940) das Endospermhaustorium von Arum maculatum fiir besonders 
hoch polyploid. Auch fiir die Endospermhaustorien von Veronica ar- 
vensis und V. teucriwm gibt STEFFEN (1954) Polyploidie an, doch diirfte— 
soweit man der kurzen Mitteilung entnehmen kann, — in diesem Fall 
Polyploidie infolge Bildung von Restitutionskernen und nicht infolge 
von Endomitosen in dem hier verwendeten Sinn vorliegen. Héchst- 
wahrscheinlich ist aber in den haustoriellen Bildungen des Endosperms 
endomitotische Polyploidisierung sehr weit verbreitet; die Abbildungen 
und die nach jetzigen Begriffen allerdings nicht ausreichende Beschrei- 
bung der Kernstrukturen in den Handbiichern der Embryologie von 
ScunaRF und MaHESHWARI zusammen mit den in den letzten Jahren 
gewonnenen Daten iiber die endomitotische Polyploidisierung im all- 
gemeinen legen diese Vermutung jedenfails sehr nahe, zumal auch von 
anderen Haustorialzellen im Bereich des Embryosackes, némlich den 
Suspensorhaustorien von Lupinus, Capsella und Gagea Endopolyploidie 
bekannt ist (GEITLER 1941, 1948). Zellen bzw. Kerne, die mit der Stoff- 
zufuhr zum Embryosack zu tun haben oder die — vorsichtiger aus- 
gedriickt — an den Orten liegen, die der Nahrungsstrom passiert, neigen, 
wie man der embryologischen Literatur entnehmen kann, offenbar 
iiberhaupt stark zur Hypertrophie, und diese beruht entweder auf einer 
intensiven Endomitosetatigkeit oder auf der Verschmelzung von (Toch- 
ter- oder ,,Enkel‘‘-)Kernen wahrend der Mitose. Sicher im Zuge von 
Endomitosen werden polyploid: die hypertrophierten Antipoden von 
Papaver (HasttscHKka 1956), Aconitum (TscHERMAK-WoEss 1956b), 
Eranthis (HasitscHka unver6ffentlicht) und Clivia (TscHERMAK- 
Wosss, im Druck), und auf dieselbe Weise entstehen héchstwahr- 
scheinlich auch die Riesensynergiden und die Riesenkerne des Ba- 
salapparates (= chalazaler Teil des im iibrigen nicht gegliederten 
Endosperms) von Allium ursinum (GEITLER 1955, HasitscHKa-JEN- 
SCHKE 1957); Spindel- und Kernverschmelzungen wahrend zusitzlicher 
Mitosen fihren zur Polyploidie der Antipoden von Caltha palustris 
(GraFL 1941). Auch fiir das eigentliche, als Nahrgewebe fungierende 








1 Zrisatz bei der Korrektur: Ubrigens bildet Srerren [Planta 47, 636 (1956)] 
auch Kerne aus diesen Haustorien mit bandférmigen Strukturen ab. Diese stellen 
offenbar Ubergangsbildungen zwischen den gewéhnlichen Endochromozentren und 
,,Riesenchromosomen“ dar, wie sie in ahnlicher Weise bei Aconitum (TscHERMAK- 
Woess 1956b) und Clivia (TscuERMAK-Wokgss im Druck) vorkommen. 
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Endosperm ist Endopolyploidie bekannt, némlich bei Zea mays (Dun- 
can und Ross, PunNETT) und der oben schon in anderem Zusammen- 
hang erwahnten Pedicularis palustris (STEFFEN 1955). Die Polyploidie- 
grade liegen aber hier wohl im allgemeinen niedriger als bei den Endo- 
spermhaustorien, hypertrophierten Antipoden und analogen Bildungen. 

Die Kerne des Chalazahaustoriums (und des Mikropylarhaustoriums, 
soweit diese untersucht wurden) besitzen durchgehend die gleiche 
Struktur: sie enthalten ,,Riesenchromosomen“‘. Diese Einheitlichkeit 
ist sehr auffallend, weil bei Papaver (HasttscHKa 1956) und Aconitum 
(TscHERMAK-WoEss 1956b) ,,Riesenchromosomen“ nur sehr sporadisch 
auftreten und verschiedene andere Strukturen in den endopolyploiden 
Antipodenkernen vorherrschen. Worauf dieser Unterschied — die Ein- 
heitlichkeit auf der einen Seite und die Vielfalt auf der anderen — be- 
ruht, ist vorderhand véollig ratselhaft. Ein Merkmal, das vielleicht 
einen gewissen EinfluB auf das Zustandekommen von ,,Riesenchromo- 
somen‘‘ ausiiben kénnte, besteht darin, daB bei Rhinanthus viel, da- 
gegen bei Papaver und Aconitum relativ wenig Heterochromatin vor- 
handen ist. Heterochromatin férdert jedenfalls — allerdings nach 
Species, Gewebe und Entwicklungszustand verschieden (vgl. zuletzt 
ScHLICHTINGER, CzEIKA) — das Zusammenbleiben der endomito- 
tischen Tochterchromosomen. Dazu kommen aber sicher noch andere 
Faktoren, die auf die Streckung und enge Biindelung der Tochter- 
chromosomen wirken, und zwar so wirken, daB ,,Riesenchromosomen“‘ 
gebildet werden. Diese Faktoren scheinen zum Teil gewebe- oder 
organspezifisch zu sein, denn es ist bei Pflanzen schon in vielen Ge- 
weben und Organen Endopolyploidie festgestellt worden, ,,Riesenchro- 
mosomen“ fanden sich jedoch bisher nur im Bereich des Embryo- 
sackes (oder zumindest nur im Bereich der Bliite, wenn man die fliich- 
tigeren Angaben iiber ,,Riesenchromosomen“-ahnliche Bildungen in 
den Antherenhaaren von Bryonia und in der Integumentepidermis von 
Melandrium mit einrechnet — vgl. im einzelnen TscHERMAK-WOESS 
1956, S. 129 und die dort zitierten Publikationen). Diese Abhangigkeit 
der Kernstruktur und im besonderen der _ ,,Riesenchromosomen‘‘- 
Struktur ist. aber keineswegs eine Besonderheit pflanzlicher Objekte, 
denn auch bei den Dipteren enthalten die endopolyploiden Kerne nur 
mancher Organe bzw. Gewebe Riesenchromosomen, wahrend in anderen 
die hochendopolyploiden Kerne ,,retikulaére‘‘ Struktur besitzen. Wie 
WHITE nachwies, kann dies sogar zwischen bestimmten Abschnitten 
einer Speicheldriise wechseln. — An dem nicht einheitlichen Verhalten 
bei Papaver und Aconitum, diirften schlieBlich noch auBere Faktoren 
beteiligt sein (vgl. HastrscuKa 1956, S. 110). 

Da8 im Bereich des Embryosackes besondere Verhaltnisse herrschen, 
die sich auf den Bau der Kerne auswirken, auch wenn nicht Endopoly- 
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ploidie vorliegt, geht auch aus Untersuchungen von GEITLER (1948) an 
Gagea hervor. Wahrend die Kerne in anderen Geweben einen Bau etwa 
nach dem Muster von Allium haben, also in einer gleichmaBigen euchro- 
matischen Grundstruktur mehr minder kleine Schollen von Hetero- 
chromatin enthalten, ist die Beschaffenheit des Chromatins im Endo- 
sperm schmierig; in fixierten Kernen bildet das Euchromatin (artifi- 
zielle ?) fadige Gerinnsel und das Heterochromatin ist zu groBen, va- 
kuolisierten und in Zipfel auslaufenden Chromozentren vereinigt, die 
zum Teil die Nukleolen iiberziehen. Ein wieder andersartiger aber 
gleichfalls vom Normalen abweichender Bau zeigt sich in dem vermutlich 
endopolyploiden Kern des Suspensorhaustoriums von Gagea. 

Sehr auffallend und offenbar ebenfalls fiir das Chalazahaustorium 
spezifisch (wie sich das Mikropylarhaustorium in dieser Hinsicht ver- 
halt, ist nicht bekannt) sind die Beziehungen zwischen ,.Riesenchromo- 
somen‘‘ und Nukleolen. Statt 9 SAT-Chromosomen wie im eigentlichen 
triploiden Endosperm stehen bis zu 17 ,,Riesenchromosomen“ mit den 
meist gleichfalls an Zahl vermehrten Nukleolen in Verbindung. DaB 
auch andere als die SAT-Chromosomen Nukleolarsubstanz produzieren 
und sie eventuell auch kondensieren kénnen, ist eine bekannte Tat- 
sache, die sich unter anderem aus dem Umstand erkennen lat, daB 
Karyomeren ohne SAT-Chromosomen Nukleolen ausbilden (z.B. Gorrt- 
SCHALK). Bei Rhinanthus gewinnt man den Eindruck, als ob alle ,,Riesen- 
chromosomen“ an ihren Endteilen aus kompaktem Heterochromatin 
Nukleolarsubstanz produzieren wiirden, wobei eine gréBere, nicht genau 
festgelegte Zahl von ihnen auch Nukleolarsubstanz kondensieren kann. 
Ob sich im Vorkommen zusiatzlicher Nukleolen eine gewisse Analogie zu 
den Speicheldriisenkernen der Dipteren zeigt, fiir die mehrfach Neben- 
nukleolen beschrieben worden sind (z.B. BAvER 1936), 14Bt sich vorder- 
hand nicht abschatzen, da die Kenntnis der Nebennukleolen bei Dipteren 
noch unzureichend ist. Wahrend man friher Nebennukleolen und 
Balbianiringe meist gleichsetzte, scheidet BEERMANN in seinen griind- 
lichen Studien zwischen Nukleolen und Balbianiringen, ohne von Neben- 
nukleolen zu sprechen. 

Als wesentliche Unterschiede zwischen pflanzlichen und tierischen 
,,Riesenchromosomen“ wurden gelegentlich der Besprechung der Ver- 
haltnisse bei Papaver und Aconitum angefihrt (TscHERMAK-WoOESS 
1956b), daB bei den pflanzlichen 1. keine ausgepragten Scheiben vor- 
handen sind (bei Aconitum variegatum sich aber immerhin eine An- 
deutung eines Scheibenbaues feststellen 14Bt) und 2. die Streckung der 
pflanzlichen Riesenchromosomen hinter der der tierischen bedeutend 
zurickbleibt. Ein Scheibenbau tritt bei Rhinanthus nicht einmal an- 
deutungsweise auf. Dagegen nimmt diese Art in bezug auf die Streckung 
eine Mittelstellung zwischen Papaver und Aconitum einerseits und den 
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Dipteren andererseits ein. Die Verlangerung nimmt némlich bei Rhin- 
anthus so wie bei den Dipteren und héchstwahrscheinlich ganz allge- 
mein mit steigendem Polyploidiegrad zu; bezogen auf ein Prometaphase- 
chromosom betragt sie bei 96-Ploidie ungefiéhr das 17fache, in héher 
polyploiden Kernen héchst wahrscheinlich noch mehr. Damit geht sie 
tiber den Streckungsgrad, den man im allgemeinen den Pachytan- 
chromosomen zuschreibt (10fach bezogen auf die Metaphasechromo- 
somen) schon deutlich hinaus. Die in der Einleitung ausfiihrlicher dar- 
gestellte Hypothese, daB der Unterschied in der Streckung zwischen 
tierischen und pflanzlichen Riesenchromosomen nur gradueller Natur 
ist und die starkere Verlangerung der tierischen mit den weitaus h6heren 
Polyploidiegraden zusammenhangt, 1é8t sich jedenfalls durch das Ver- 
halten von Rhinanthus stitzen!. 

Streckung und enge Paarung der endomitotischen Tochterchromo- 
somen scheinen iibrigens in gewissem Ma8 miteinander verknipft zu 
sein. Diesen Eindruck gewinnt man bei Rhinanthus bei einem Vergleich 
junger, wenig gestreckter ,,Riesenchromosomen“ mit alteren, starker 
gestreckten; bei Papaver (HasitscHKa 1956) fiigen sich nur die ge- 
streckten, Chromomerenbau zeigenden endomitotischen Tochterchromo- 
somen zu _ ,,Riesenchromosomen‘‘ zusammen, wahrend die deutlich 
spiralisierten Chromosomen anderer Antipoden isoliert liegen oder in 
Endochromozentren vereinigt sind, von den die Schenkel radial aus- 
strahlen. Auch in den endopolyploiden Synergiden und im Basal- 
apparat des Endosperms von Allium ursinum bleiben die endomito- 
tischen Tochterchromosomen zwar regelmaBig zu Biindeln vereinigt, 
diese sind aber lockerer als die ,,Riesenchromosomen‘‘ — vielleicht 
deshalb, weil die Einzelelemente nach Art von prophasischen Chromo- 
somen spiralisiert sind (GETLER 1955, HastrscHKA-JENSCHKE 1957). 


Wahrend fiir Secale (nach Lima-DE-Faria 1952) und Agapanthus 
(GEITLER 1933, Lima-pE-Farta 1954) — und wahrscheinlich gilt fir 
viele andere Arten das gleiche — die Pachytananalyse ergibt, daB ein 
kontinuierliches Gefalle der Chromasie, d.h. ein Gefalle in der Chromo- 
merengréBe, von den centromerennahen heterochromatischen Teilen 
zu den euchromatischen Enden besteht?, zeigt sich an den ,,Riesen- 
chromosomen“ von Rhinanthus ein andersartiger Bau. Zwischen dem 
kompakten proximalen Heterochromatin und dem lockeren Hetero- 
chromatin im Mittelteil schiebt sich zwar eine kurze Ubergangszone ein; 


1 Die Speicheldriisenchromosomen von Chironomus schitzen BEERMANN (1952) 
und BrssERER (1956) auf Grund verschiedener Untersuchungsmethoden auf rund 
16000-ploid. 

2 Die bei Secale vorkommenden und auch sonst verbreiteten heterochroma- 
tischen ,,knobs‘‘ an den Chromosomenenden sind in diesem Zusammenhang nicht 
beriicksichtigt. 
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der Mittelteil ist dagegen einheitlich und der euchromatische Endteil 
schlieBt unvermittelt an. Die Chromomerengré8e nimmt also nicht 
allméhlich, sondern sprunghaft mit der Distanz vom Centromer ab. 


Zusammenfassung 


Die hoch endopolyploiden Kerne der Endospermhaustorien (Mikro- 
pylar- und Chalazahaustorium, eingehendere Untersuchung an letz- 
terem) von Rhinanthus enthalten ausnahmslos ,,Riesenchromosomen‘. 
Diese stellen so wie die tierischen Riesenchromosomen Biindel aus den 
endomitotisch vermehrten, beisammen bleibenden ‘und gestreckten 
Tochterchromosomen eines Ausgangschromosoms dar. Sie treten daher 
in den haustoriellen Bildungen des Endosperms in triploider Anzahl auf. 


Der Bau der ,,Riesenchromosomen“ entspricht dem der mitotischen 
Chromosomen. So wie diese setzen sie sich zum GroBteil aus Hetero- 
chromatin zusammen und tragt jedes von ihnen einen kurzen euchro- 
matischen Endteil. Dariiber hinaus zeigt sich an den ,,Riesenchromo- 
somen“ eine Differenzierung zwischen dem offenbar proximalen kom- 
pakten Heterochromatin und dem lockeren, chromomerisch gegliederten, 
das einen lingeren Abschnitt einnimmt. An dieses schlieBt die euchro- 
matische Region an. 

Es besteht also in den langen Schenkeln der stark ungleichschenke- 
ligen Chromosomen ein Gefalle der Chromasie, aber nur zwischen kom- 
paktem und lockerem Heterochromatin ein allmahlicher Ubergang. 


Im Unterschied zu den tierischen Riesenchromosomen besitzen die 
,,Riesenchromosomen“ von Rhinanthus keinen Scheibenbau. 


Der Streckungsgrad der pflanzlichen Riesenchromosomen nimmt so 
wie der der tierischen mit steigender Polyploidie zu. Die Linge eines 
,,Riesenchromosoms‘ betragt in einem 96-ploiden Kern das 17fache 
der Lange eines noch nicht maximal kontrahierten Prometaphase- 
chromosoms, in héher polyploiden Kernen offenbar noch mehr. 


Wahrend der friihen Entwicklung der pflanzlichen Riesenchromo- 
somen kommt es zu einer Abrollung der im Heterochromatin zunachst 
erhalten gebliebenen Restspiralen; dann richten sich die urspriinglich 
in steileren Windungen umeinandergelegten Teilbiindel mehr gerad- 
linig aus und schlieBlich diirfte so wie bei den Dipteren eine Streckung 
submikroskopischer Spiralen vor sich gehen. 

Aus der statistischen Auswertung von Volumenmessungen ergibt 
sich: es erfolgt rhythmisches Kernwachstum und die beiden Kerne des 
Mikropylarhaustoriums gehéren der gleichen oder benachbarten Poly- 
ploidiestufen an; sie werden 192- bis 384-ploid. Die 4 Kerne des Mikro- 
pylarhaustoriums bleiben vermutlich etwas niedriger polyploid. 
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In den jungen ,,Riesenchromosomen“ einzelner 12- und 24-ploider 
Kerne lassen sich 4 bzw. 8 Laingselemente auszihlen; letztere stellen 
also Chromosomen und nicht etwa Sammelbildungen dar. 

Im Vergleich zur Anzah] der SAT-Chromosomen im eigentlichen 
Endosperm, die 9 betragt, ist die Zahl der Nukleolen-kondensierenden 
,,Riesenchromosomen“ im Mikropylarhaustorium erhéht, indem sie bis 
17 ansteigt; dabei, sowie bei dem Auftreten von ,,Riesenchromosomen“ 
iiberhaupt, handelt es sich offenbar um eine gewebespezifische Ab- 
wandlung des Kernbaues. 


Literatur 


Baver, H.: Beitrage zur vergleichenden Morphologie der Speicheldriisen- 
chromosomen. Zool. Jb. 56, 239—276 (1936). — Bavuzr, H., u. W. BEERMANN: 
Die Polytanie der Riesenchromosomen. Chromosoma 4, 630—648 (1952). — 
BEERMANN, W.: Chromomerenkonstanz und spezifische Modifikationen der 
Chromosomenstruktur in der Entwicklung und Organdifferenzierung von Chi- 
ronomus tentans. Chromosoma 5, 139—198 (1952). — Brsssrer, SELMA: Das 
Wachstum der Speicheldriisen- und Epidermiskerne in der Larvenentwicklung 
von Chironomus. Biol. Zbl. 75, 205—226 (1956). — Czzrka, G.: Strukturver- 
anderungen endopolyploider Ruhekerne im Zusammenhang mit wechselnder 
Biindelung der Tochterchromosomen und karyologisch-anatomische Unter- 
suchungen an Sukkulenten. Osterr. bot. Z. 108, 536—566 (1956). — Dev- 
FEL, J.: Zytologische Untersuchungen an sezernierenden Zellen. Naturwiss. 41, 
41—42 (1954). — Dotrzat, Ruts, u. ExisapetH TscHERMAK-Woess: Verhalten 
von Eu- und Heterochromatin und interphasisches Kernwachstum bei Rhoeo 
discolor; Vergleich von Mitose und Endomitose. Osterr. bot. Z. 102, 158—185 
(1955). — Duncan, R., and J. G. Ross: The nucleus in differentiation and de- 
velopment. III. Nuclei of maize endosperm. J. Hered. 41, 259—268 (1950). — 
GertLerR, L.: Das Verhalten der Chromozentren von Agapanthus wihrend der 
Meiose. Osterr. bot. Z. 82, 277—282 (1933). — Das Wachstum des Zellkerns in 
tierischen und pflanzlichen Geweben. Erg. Biol. 18, 1—54 (1941). — Notizen 
zur endomitotischen Polyploidisierung in Trichocyten und Elaiosomen sowie iiber 
Kernstrukturen bei Gagea lutea. Chromosoma 8, 271—281 (1948). — Endomitose 
und endomitotische Polyploidisierung. In Protoplasmatologia, 1. Aufl., Bd. VIC. 
Wien: Springer 1953. — Riesenkerne im Endosperm von Allium ursinum. Osterr. 
bot. Z. 102, 460—475 (1955). — GortscHaLK, W.: Die Nucleolenbildung beim 
Fehlen von Satelliten-Chromosomen. Naturwiss. 42, 130—131 (1955). — GrarFt, 
Ina: Cytologische Untersuchungen an Sauromatum guttatum. Osterr. bot. Z. 
89, 81—118 (1940). — Uber das Wachstum der Antipodenkerne von Caltha palustris. 
Chromosoma 2, 1—11 (1941). — HasrrscHka, GERTRUDE: Bildung von Chromo- 
somenbiindeln nach Art der Speicheldriisenchromosomen, spiralisierte Ruhekern- 
chromosomen und andere Struktureigentiimlichkeiten in den endopolyploiden 
Riesenkernen der Antipoden von Papaver rhoeas. Chromosoma 8, 87—113 (1956). — 
HasITscHKA-JENSCHKE, GERTRUDE: Die Entwicklung der Samenanlage von 
Allium ursinum mit besonderer Beriicksichtigung der endopolyploiden Kerne in 
Synergiden und Antipoden. Osterr. bot. Z. 104, 1—24 (1957). — Luma-pE- 
Fart, A.: Chromomere analysis of the chromosome complement of rye. Chromo- 
soma 5, 1—68 (1952). — Chromosome gradient and chromosome field in <Aga- 
panthus. Chromosoma 6, 330—370 (1954). — Manesxwakrl, P.: An introduction 
to the embryology of angiosperms. New York-Toronto-London: McGraw-Hill Book 
Company 1950. — Mrcutxr, F.: Reversible Strukturmodifikationen der Speichel- 


Chromosoma. Bd. 8 37 











544 Exisapeta TscHERMAK-WoEsS: ,,Riesenchromosomen‘ bei Rhinanthus 


driisenchromosomen von Acricotopus lucidus. Chromosoma 5, 511—543 (1953). — 
Punnett, H.H.: Cytological evidence of hexaploid cells in maize endosperm. J. 
Hered. 44, 257—259 (1953). — ScuticutrinerEr, F.: Karyologische Untersuchungen 
an endopolyploiden Chromozentrenkernen von Gibbaeum heathit im Zusammenhang 
mit der Differenzierung. Osterr. bot. Z. 108, 485—528 (1956). — Scumnp, E.: 
Beitrage zur Entwicklungsgeschichte der Scrophulariaceae. Beih. bot. Zbl. 20, 
175—299 (1906). — Scunarr, K.: Embryologie der Angiospermen. In Handbuch 
der Pflanzenanatomie, Bd. X/2. Berlin: Gebriider Borntraeger 1929. — Srer- 
FEN, K.: Cytological observations on endosperm haustories. VIII. Rapports et 
communications, 250. Congr. Internat. de botanique Paris 1954. — Kern- und 
Nucleolenwachstum bei endomitotischer Polyploidisierung. Planta (Berl.) 45, 
379—394 (1955). — TscueRMAK-Wosss, ExisaBeTH: Uber die Phasen der Endo- 
mitose, Herkunft und Verhalten der ,,nuclealen Kérper‘‘ und Beobachtungen zur 
karyologischen Anatomie von Sauromatum guttatum. Planta (Berl.) 44, 509—531 
(1954). — Karyologische Pflanzenanatomie. Protoplasma 46, 798—834 (1956a). — 
Notizen iiber die Riesenkerne und ,,Riesenchromosomen“‘ von Aconitum. Chro- 
mosoma 8, 114—134 (1956b). — Uber Kernstrukturen in den endopolyploiden 
Antipoden von Clivia miniata. Chromosoma 1957. (Im Druck.) — TscHERMAK- 
Wokss, E., u. Rout Dote%aL: Der Formwechsel des Heterochromatins im Ver- 
lauf der Mitose von Vicia faba. Osterr. bot. Z. 108, 457—468 (1956). — TscHER- 
MAK-Wokss, E., u. GERTRUDE HasirscHKaA: Verainderungen der Kernstruktur 
wahrend der Endomitose, rhythmisches Kernwachstum und verschiedenes Hetero- 
chromatin bei Angiospermen. Chromosoma 5, 574—614 (1953). — Wurtz, M. J. 
D.: The cytology of the Cecidomyidae (Diptera). J. of Morph. 82, 53—80 (1948). 


Dr. ELISABETH TSCHERMAK-WOEsS, 
Botanisches Institut der Universitat Wien 


























Chromosoma, Bd. 8, S. 545—572 (1957) 


Aus dem Botanischen Institut der Universitat Freiburg i. Br. 
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A. Einleitung 

Cytologische Untersuchungen an einer gréBeren Anzahl Araceen 
(PritzER 1957) hatten fiir die Pflanzen dreier Arten der umfangreichen 
Gattung Anthurium individuell verschiedene Chromosomenzahlen er- 
geben. Da es sich zeigte, daB in allen Fallen die iiberzihligen Chromo- 
somen homolog sind, lag die Vermutung nahe, es handle sich bei diesen, 
fir die Normalentwicklung der Pflanzen nicht erforderlichen Chromo- 
somen um sog. akzessorische oder B-Chromosomen. Ihre Struktur, ihr 


* Unter Verwertung des zweiten Teils einer Dissertation der Naturwissen- 
schaftlich-mathematischen Fakultaét der Universitat Freiburg i. Br. 
37* 
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Verhalten in der Meiosis und ihre Weitergabe bei sexueller Fortpflan- 
zung werden in der vorliegenden Arbeit eingehender untersucht. Das 
begrenzte Auftreten der B-Chromosomen in nur 3 der 17 bearbeiteten 
Arten besagt nichts iiber ihr tatsaichliches Vorkommen in anderen 
Anthurien im natiirlichen Verbreitungsgebiet der Gattung in Siid- 
amerika. Es ist einer der Nachteile des aus wenigen Importen hervor- 
gegangenen Gewichshausmaterials der botanischen Garten, daB es, 
infolge seines geringen Umfangs, hieriiber keine Aussage erlaubt. Ebenso 
14Bt sich vorerst nicht entscheiden, wieweit andere, ebenfalls abweichende 
Angaben der Chromosomenzahlen durch B-Chromosomen verursacht 
wurden (MookERJEA 1955). 

Neben Aufschliissen iiber die Natur der B-Chromosomen ergaben die 
Untersuchungen noch Anhaltspunkte fiir das auffallende Phainomen der 
Inkonstanz der Chromosomenzahl in den Wurzelspitzen ein und der- 
selben Pflanze. Das verschieden haufige Auftreten von Zellen mit ab- 
weichender Chromosomenzah] in den Wurzelspitzen triploider und 
diploider Pflanzen kennzeichnet zumindest die starke Zunahme der 
Stérung als eine Folge des bei Triploiden gestérten Gleichgewichtes 
der Genome. 

B. Material und Methode 


Ausfihrliche technische Angaben finden sich in der vorausgegangenen Unter- 
suchung (PFiTzER 1957). Tabelle 1 zeigt die Chromosomenzahlen von insgesamt 
11 zur Verfiigung stehenden blihfaihigen Pflanzen der 3 Arten A. magnificum, 
crystallinum und forgetiit. Soweit méglich wurden zwischen ihnen Bestéubungen 
vorgenommen. Selbstung der Pflanzen war méglich, sofern 2 Infloreszenzen 
einer Pflanze im richtigen Stadium gleichzeitig zur Verfiigung standen. Die er- 
haltenen Samen wurden sofort nach der Ernte abgewaschen und in Petrischalen 
auf feuchtem Filtrierpapier ausgelegt. Die Fixierung der Wurzelspitzen erfolgte bei 
einer Lange von 5—20 mm. 


Tabelle 1. Chremosomenzahlen der bliihfahigen Pflanzen von Anthurium magnificum 
Linp., A. crystallinum Linp, et ANDRE und A. forgetit N.E.Br. 




















: | Gesamtanzahl 
n 15 15+1B/15+2B blihfahiger 
| Pflanzen 
A, magnificum . 1 2 
A, crystallinum 1 — 
A, forgetit. . . — 2 


C. Empirischer Teil 
I. Morphologie der B-Chromosomen 
1. Struktur 
Die hier untersuchten B-Chromosomen der Anthurien unterscheiden 
sich in Farbe- oder Spiralisationsverhalten nicht grundsitzlich von den 
iibrigen Chromosomen. Da in den Ruhekernen Chromozentren nicht 
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erkennbar sind, gehéren sie in die Gruppe der mehr oder weniger eu- 
chromatischen akzessorischen Chromosomen, wie sie von Paris (DaR- 
LINGTON 1941), Secale, Centaurea, Poa (Minrzine 1954) Polycelis 
(MELANDER 1950) u.a. bekannt sind. Sehr eindeutig sind die B-Chromo- 
somen der Anthurien in den Mitosen durch zwei helle Streifen charakteri- 
siert, die das Chromosom in drei gleiche Teile.unterteilen. Abb. 1 zeigt 
2 B-Chromosomen einer Anthurium magnificum-Pflanze, Abb. 2 ein 
etwas gezerrtes B-Chromosom der A. forgetii. Ein B-Chromosom nach 
4-stiindiger Vorbehandlung mit 0,002 molarer Oxinlésung vor dem 
Fixieren gibt Abb. 3 wieder; auch hier sind die beiden hellen Streifen 


noch gleich deutlich zu us 
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erkennen, obgleich nach ho oie 
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einer derartigen Vor- 
behandlung die sekun- 
diren LEinschniirungen 
der anderen Chromo- 
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sind. Welchem der bei- 445. 1—3. Abb. 1. Anthurium magnificum. WS. 2B- 
den hellen Streifen, oder Chromosomen. 2000 x. Abb. 2. Anthurium forgetii. WS. 

F ‘ 1B-Chromosom. 2000 x. Abb. 3. Anthurium magnificum. 
ob eventuell beiden die WS. 1B-Chromosom nach 4 Std 0,002 mol 


Funktion des  Kine- Oxin-Einwirkung. 2000 x 

tochors zukommt, ist 

schwer zu entscheiden, da bei der Kiirze der Chromosomen in den 
Anaphasen keine eindeutige Abwinkelung erkennbar ist. Ob es 
sich bei den einzelnen Abschnitten um eine Wiederholung von drei 
homologen Stiicken handelt, ist vorerst nicht entscheidbar, da eine 
Strukturanalyse wihrend der Meiosis technisch nicht méglich ist. Das 
sehr typische und einheitliche Aussehen der B-Chromosomen der 3 An- 
thurium-Arten wihrend der Mitosen berechtigt zu der Annahme, dab 
es sich in allen Fallen um dasselbe Chromosom handelt. 





2. Léingenverhiltnisse 


Eine Analyse der Mitosen zeigt unter den 15 Chromosomenpaaren 
der Anthurien zwei auffallend lange, submedian inserlerte, die sich 
nur durch eine geringfiigige Verschiedenheit in der Lage ihrer Insertions- 
stellen unterscheiden; am kleinsten ist das B-Chromosom, desscn Linge 
etwa der des SAT-Chromosoms ohne den Satelliten entspricht, es laBt 
sich von diesem jedoch auf Grund seiner Struktur unterscheiden. 

Tabelle 2 gibt die GréBenverhiltnisse der Chromosomen wiahrend 
der mitotischen Metaphase der verschiedenen Anthurien wieder. Die 
Mittelwerte zeigen, da& das B-Chromosom, ebenso wie das gréBte 
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Tabelle 2. GréBe der Chromosomen im Plasma verschiedener Anthurium-Arten vor 
und nach 4-stiindiger Behandlung mit 0,002 mol Oxin 























Langstes Chromosom B-Chromosom 
Plasma ohne Anzahl mit ohne Anzahl mit 
Oxin |Messungen| Oxin Oxin |Messungen; Oxin 
A. magnificum. . . . | 9,2u 87 6.6 3,9 u 86 | 30 
A. crystallinum ...| 9,2u 33 (28 %) 3,9 u 34 (24 %) 
ADONpeN Sees 8,6 u 57 69u | 3,24 56 2,9 u 
(20%) (8%) 
A. magnificum x forgetit | 9,1 u ht 3,8 u . ad 
(30 x 31) J 
A. forgetii x magnificum | 8,3 u 14 3,1 u | 14 
(31 x31) 

















Chromosom, im Plasma von A. forgetit etwas kiirzer ist als im Plasma 
der beiden anderen Arten. 

Die beiden letzten Zeilen der Tabelle geben zwei reziproke Kreu- 
zungen von A. magnificum und A. forgetii wieder, wobei im ersten 
Fall das B-Chromosom allein aus jorgetii-Pollen in magnificum-Plasma 
kam, wahrend in der zweiten Kreuzung die Halfte der gemessenen B- 
Chromosomen vom Vater (A. magnificum) und die Halfte von der 
Mutterpflanze (A. forgetii) stammen. Die gefundenen Mittelwerte 
stimmen mit den fiir die Plasmen angegebenen Werten in den ersten 
Zeilen der Tabelle iiberein. Eine statistische Sicherung der Verschieden- 
heit war jedoch bei der geringen Anzahl der recht schwierigen Aus- 
wertungen nicht méglich. 

Ferner zeigt Tabelle 2, daB eine verkiirzende Wirkung des 8-Oxychinolins nur 
bei relativ langen Chromosomen eintritt. Wahrend das B-Chromosom sich im 
Plasma von A. magnificum und crystallinum um etwa 20% verkiirzt, ist die weitere 


Verkiirzung im Plasma von A. forgetii recht gering (8%). Der Wirkung des Oxins 
ist also in der Spiralisationsméglichkeit der Chromosomen eine Grenze gesetzt. 


II. Verhalten der B-Chromosomen in der Meiosis 
Da sich keine grundsitzlichen Unterschiede im meiotischen Ver- 
halten der 3 Arten A. magnificum, crystallinum und forgetii fanden, 
kénnen sie gemeinsam besprochen werden. 


1. Normalablauf 


Bei Vorhandensein eines B-Chromosoms. Das friiheste, gut auswert- 
bare Stadium der meiotischen Prophase stellt die spite Diakinese dar, 
da alle fritheren Stadien infolge ihrer Fixierungslabilitét schwer aus- 
wertbar sind. Bei Vorhandensein nur eines B-Chromosoms ist dieses 
in der spiten Diakinese deutlich als Univalent erkennbar. In der 
Metaphase I erscheint es im Gegensatz zu den 15 Bivalenten kugel- 
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formig und wandert, wie Seitenansichten zeigen, meist vor Beginn der 
eigentlichen Anaphase, ohne sich vorher zu teilen, an einen der beiden 
Pole (Abb. 4). Diese Bewegung erinnert an das Verhalten der Uni- 
valente bei Aglaonema simplex (PritzER 1957) und deutet ebenfalls 
darauf hin, daB wihrend der friihen Metaphase I der Meiosis zwei zu 
den Polen gerichtete Strémungen vorhanden sind, ahnlich den von 
Stic (1954) fiir die Mitose nachgewiesenen. In 67 ausgezihlten Zellen 
fanden sich im Stadium der spaéten Anaphase I einheitlich an einem Pol 
15 und am anderen 16 (15:16) Chromosomen. Wahrend des zweiten 
Teilungsschrittes unterschei- 
det sich das Verhalten des B- 
nicht von dem der ibrigen 
Chromosomen. In der ersten 
Pollenmitose treten Meta- 





Abb. 4. Anthurium magnificum. PMZ. Abb. 5. Anthurium forgetii. PMZ. 
n=15+1B. Metaphase I. 1000 x Metaphase I.n = 15 +2B(t). 1000 x 


phasen mit 15 oder 16 Chromosomen auf. Anaphasen dieser Teilung 
wurden nicht untersucht, doch zeigen die weiter unten zu besprechenden 
Kreuzungsergebnisse, daB ein gerichtetes non-disjunction, wie es bei 
einer Reihe von Gramineen vorkommt (Mtntzine 1954), bei Anthurium 
nicht vorliegt. 

Bei Vorhandensein zweier B-Chromosomen. Im allgemeinen ist er- 
kennbar, daB die beiden B-Chromosomen in den friihen Stadien der 
Meiosis gepaart sind, sich jedoch schon wieder in der spaiten Diakinese 
trennen. Bei vereinzelt wihrend der friihen Diakinese festgestellten 
Trivalenten, die bei A. crystallinum auftreten, kann es sich um Ver- 
klebungen der schlecht fixierbaren Chromosomen handeln. Ein Quadri- 
valent von 2 B- und 2 A-Chromosomen konnte auf alle Fille trotz aus- 
giebigen Suchens nicht gefunden werden, und dies miiBte bei Homologie 
eines A- mit dem B-Chromosom gelegentlich auftreten. Vereinzelt sind 
die beiden B-Chromosomen auch in der friihen Metaphase I noch ge- 
paart, trennen sich jedoch auch dann schon einige Zeit vor den iibrigen 
Chromosomen. Abb. 5 zeigt diesen Vorgang fiir eine A. forgetii-Pflanze 
mit 2 B-Chromosomen (Palmengarten, Frankfurt). 
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Auszahlungen der spiiten Anaphase I zeigen auch fiir 2 B-Chromo- 
somen eine rein zufallige, von der vorhergehenden Bindung vdllig un- 
beeinfluBte Verteilung auf die beiden Pole. Wandern beide B-Chromo- 
somen an denselben Pol, so bekommt der eine Kern 17, der andere 


ee 15 Chromosomen (17:15) (Abb. 6). Im 

8 # of, Fall entgegengesetzter Richtung bekommen 
€ & beide Kerne 15+1B=16 Chromosomen 
g e%; (16:16). Der eine Fall (17:15) fand sich 
ee + fir A.crystallinum unter insgesamt 80 

746 (100%) ausgewerteten <Anaphasen 39mal 

ww 4 * (49%), derandere (16:16) 41 mal (51%). DaB 

id beide Fille gleich haufig auftreten, kann nur 

4 ee durch eine rein zufallige Verteilung der B- 
Cd Chromosomen erklart werden. Wahrend des 


Abb. 6. An/hurium crystallinum. zweiten Teilungsschrittes verhalten sich die 


PMZ. Anaphase I (15:17 “ 
Chromosomen). 1450 x B-Chromosomen wiederum normal. 


2. Stérungen 

Erstaunlicherweise fanden sich trotz der recht einheitlichen AuBen- 
‘bedingungen der Gewachshauskultur nicht selten Antheren mit ge- 
stértem Meiosisablauf. Da diese Stérungen, die im wesentlichen auf eine 
Teilung von Univalenten wahrend des ersten, und Nichttrennen der 
Chromatiden wihrend des zweiten Teilungsschrittes zuriickgehen, auch 
in Pflanzen ohne B-Chromosomen vorkommen, sind sie von diesen un- 
abhingig. Gehauft treten sie in der Spitzenregion der Bliitenkolben 
und den etwas spiter reifenden beiden Antheren des inneren Staub- 

blattkreises auf. 

Gehaufter Bindungsausfall und damit Entstehung von Univalenten wurde 
nun von OEHLKERS und Schiilern (OEHLKERS 1937, Kiscu 1937) unter anderem 
als Folge ungleichmaBiger Wasserversorgung nachgewiesen. Da die Stérungen 
bei Anthurien zu allen Jahreszeiten vorkommen, der Lichtfaktor somit kaum zur 
Erklarung herangezogen werden kann, und eine erschwerte Wasserversorgung der 
Infloreszenzspitzen und der inneren Staubblattkreise recht naheliegend erscheint, 
kann angenommen werden, da dieses die Ursache der Stérung ist. 

Im zytologischen Bild treten bei den Stérungen Univalente auf, die 
in der Aquatorialplatte zuriickbleiben, sich jedoch wahrend der spaten 

. Anaphase und beginnender Telophase J zu teilen vermégen. In vielen 
Fallen kénnen sie wohl doch noch in die Tochterkerne gelangen. Zeit- 
weilig ist die Trennung der Chromatiden dabei unvollstandig und beide 
wandern gemeinsam zu einem Pol. Die Univalente kénnen aber auch 
in der Aquatorialplatte zuriickbleiben. 

Ein gestérter Transport der Chromatiden an die beiden Pole laBt 
sich waihrend des zweiten Teilungsschrittes beobachten (Abb. 7). Wie 
Auszahlungen der zweiten Anaphase (Tabelle 3) ergaben, liegt hier eine 
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Nicht-Trennung der Chromatiden vor. Somit entstehen auch wahrend 
des zweiten meiotischen Teilungsschrittes 2 Kerne mit ungleichen 
Chromosomenzahlen (Abb. 8). 

In den beiden ersten Spalten der Tabelle 3 wird fiir eine Pflanze 
mit einem B-Chromosom gezeigt, daB Gonen mit 15 und 16 Chromo- 
somen in annahernd gleicher Anzahl entstehen, wie dies aus dem Ver- 
lauf des normalen ersten Teilungsschrittes gefolgert werden mu8. Die 
dritte und vierte Spalte mit einer 14:14 und 17:17-Verteilung der 
Chromatiden in der zweiten Anaphase mu8 auf Fehlverteilungen wah- 
rend des ersten Teilungsschrittes zuriickgehen. Spalte 5 und 6 hingegen 


eer 
pre ee 








70. 








Abb. 7. Anthurium magnificum. PMZ. Ver- Abb. 8. Anthurium magnificum mit 1B- 
teilungsstérung wahrend des zweiten Chromosom. Ungleiche Verteilung in der 
meiotischen Teilungsschrittes. 1000 x Anaphase II (15:17 Chromosomen). 2400 x 


zeigen mit den Zahlen 14:16 und 15:17 Beispiele einer durch Nicht- 
trennung der Spalthalften wahrend der Anaphase [I entstandenen 


Stérung. 


Wieweit diese Univalent-Teilung als eine Folge verfriihter Terminalisation 
der Chiasmen bzw. verzégerten Meiosisablaufs auch die B-Univalente zu erfassen 


Tabelle 3. Chromosomenverteilung in der zweiten meiotischen Anaphase einer Anthu- 
rium magnificum-Pflanze mit einem B-Chromosom 





Spaltung Gesamtanzahl 
; 7 ausgewerteter 
15:15 | 16:16 | 14:14 | 17:17 14:16 | 15:17 Anaphasen 








| 
Anzahl 48 |} 41 | 3 | 1 4 | 4 101 








normal 1. Teilungs- | 2. Teilungs- 
(88% ) schritt schritt 
gestort gestért 
(4%) (8%) 


vermag, ist optisch nicht entscheidbar. DaB eine eventuelle Beeintrachtigung der 
gegen die Pole gerichteten Strémungen durch schlechte Wasserversorgung auch 
zu einem abweichenden Verhalten der B-Chromosomen fiihren kénnte, ist jedoch 
nicht zu bezweifeln. Auf Stérungen dieser Art diirften die stark schwankenden 
Prozentsatze fertilen Pollens ein und derselben Pflanze zuriickgehen. Erstaunlich 
ist die Labilitét des Meiosisablaufs bei Pflanzen, die, wie in diesem Fall, in sehr 
feuchten Warmhausern scheinbar recht gleichmaBigen AuBenbedingungen aus- 
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gesetzt sind. Eine Labilitaét, die fiir Pflanzen der tropischen Regenwalder mit 
ihren normalerweise sehr gleichmaBigen Bedingungen, jedoch auch fiir andere 
physiologische Vorginge, wie z.B. die Bliitenbildung, festgestellt wurde. 


III. Entwicklung der Samenanlagen 
Der an Quetschpraparaten untersuchte Meiosisablauf in den Samen- 
anlagen entspricht weitgehend den Befunden an den Antheren. Auch 
hier erfolgt bei Vorhandensein zweier B-Chromosomen eine Trennung 
vor den iibrigen Bivalenten. Ob Univa- 
lent-Teilungen wahrend des ersten Tei- 
lungsschrittes der Meiosi8 eine Rolle spielen, 


konnte nicht ermittelt werden. 

Allgemeiner von Interesse sind die GréBen- 
verhaltnisse der Nukleolen im Stadium 8-ker- 
niger Embryosacke. Gemessen wurden die Durch- 
messer der Nukleolen, die Berechnung ihres 
Volumens erfolgte auf Grund der Flachendurch- 
messer mit der Formel fiir das Kugelvolumen, 
da in 26 Probemessungen die Durchmesser in der 
Flache und Tiefe gut iibereinstimmten, somit 
die Nukleolen annahernd kugelférmige Gestalt 


Abb. 9. Anthurium magnificum. _ besitzen. 
Veneer Sven Sas Jeder der haploiden Kerne besitzt, 


Hiern entsprechend seinem SAT-Chromosom, 
nur einen Nucleolus. Vor Beriihrung der beiden Polkerne schwanken 
die GréBen der 8 Nukleolen um den Mittelwert von 89 y* (Tabelle 4), 
wobei 1—4 Nukleolen etwas gréBer als die iibrigen sein kénnen. 
Vom Zeitpunkt der Beriihrung an zeigen jedoch die Polkerne eine 
auffallende gleichmaBige VergréBerung ihrer Nukleolen (141 y') 
(Abb. 9), wahrend sich die der tibrigen 6 Gametophytenkerne ebensc 
gleichmaBig verringern (68 u*). Errechnet man in diesem Stadium ein 
durchschnittliches Nukleolenvolumen aus 2 Pol- und 6 weiteren Ga- 
metophytenkernen, so zeigt sich, daB. die Gesamtmenge der Nukleolar- 
substanz mit 86° je Nucleolus unverindert geblieben ist. Es liegt 
hier also eine physiologische Differenzierung dergestalt vor, da&B vom 
ersten Beginn ihrer Verschmelzung an die Polkerne die vorher geteilte 
Produktion der wichtigen Nukleolarsubstanz iibernehmen. 





Tabelle 4. Nukleolengréfen im Embryosack von Anthurium magnificum 


Anzahl 
Nukleolen- Nukleolen- ausgewerteter 


durchmesser volumen Embryosicke 





























vor Beriihrung simtliche 
der Polkerne | Gametophytenkerne 5,5 u 89 3 8 
Polkerne 6,4 u 141 p 31 
nach Beriihrung restliche 
der Polkerne | Gametophytenkerne 5,0 u 68 3 31 
Durchschnitt 86 p38 
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IV. Kreuzungsergebnisse 

Um die Weitergabe der B-Chromosomen bei sexueller Fortpflanzung 
der Anthurien zu untersuchen, wurde eine Reihe von Kreuzungen 
durchgefiihrt. Als auffallendster Befund zeigte sich dabei zuerst das 
haufige Auftreten triploider Nachkommen bei gewissen Kreuzungen 
und die Inkonstanz der Chromosomenzahl innerhalb einer Wurzel- 
spitze. Da diese Befunde fiir die Erklarung der weiteren Ergebnisse 
unentbehrlich sind, sollen sie hier zuerst besprochen werden. 


1. Inkonstanz der Chromosomenzahlen im somatischen Gewebe 

a) Triploide. Unter den Keimlingen der Artkreuzungen A. crystalli- 
num xX magnificum und A. crystallinum x forgetii fanden sich in gréBerer 
Anzahl spontan aufgetretene Triploide. Sie treten nicht in allen cry- 
stallinum-Kreuzungen gleich haufig auf; so fanden sich unter den 
Samen einer Pflanze in 2 Kreuzungen insgesamt 329 diploide und 
43 (11,5%) triploide, in 3 Kreuzungen einer zweiten dagegen unter 
229 nur 1 (0,4%) triploider Keimling. In verschiedenen Kreuzungen 
ein und derselben Pflanze pflegen sie hingegen in gleichen Prozentsatzen 
vorzukommen. Sie gehen ausschlieBlich auf das Verhalten der 2 Kreu- 
zungspartner zuriick, da in anderen Kreuzungen mit denselben Pollen- 
lieferanten keine Triploiden auftreten. Die triploiden Samen sind 
normal keimfahig, in 77% der Fille jedoch kleiner und besitzen dann 
mit durchschnittlich 4 mg nur 1/; des Normalgewichtes der Samen mit 
diploiden Embryonen, das etwa 20 mg betragt. 

Bei dem Versuch, die Chromosomenzahlen dieser Triploiden zu be- 
stimmen, zeigte sich eine erstaunliche Inkonstanz der Zahlen innerhalb 
einer Wurzelspitze. In Tabelle 5 sind 14 derartige Keimlinge aufgefihrt, 


Tabelle 5. Hdufigkeit der verschiedenen Chromosomenzahlen in Keimwurzeln 




































































triploider Anthurien 
8 Chromosomenzahl 
s 
H}is|19| |23| |28|29|/30/31| |37| | 42/43] 44] 45] 46| 47| 48] 49| 50 
1 20 
2 12 
3 1 ; 11 
4 4| 6 
5 " Y 8 
6 ;} 1] 4] 6 
7 2} 8) 3 
8 14| 2 
9 1 1 1 17 
10 2/1 1; 9} 1 
ll 1 2} 7/2] 2 
12 1 1 1 4\7 
13 1 1} 1 1 10 
14 | 2 | 1 1|2{ 1\11] 3 
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bei welchen mindestens 10 Metaphasen ausgezihlt werden konnten. 
In nur 2 Pflanzen fanden sich keine Abweichungen unter 20 bzw. 12 aus- 
gewerteten Zellen (Pflanze 1 bzw. 2). Im iibrigen wurden bis zu 7 ver- 





Abb. 10. Anthurium crystallinum x magnificum. WS. 3n = 46. 1000 x 


schiedene Zahlen innerhalb einer Keimwurzel gefunden (Pflanze 14). 
Abb. 10 zeigt den vollstiindigen Chromosomensatz einer Pflanze mit 
3n=46 Chromosomen; Abb. 11 eine Zelle derselben Pflanze mit nur- 
mehr 10 Chromosomen, Abb. 12 
eine Zelle mit 18 Chromosomen 
von einer Pflanze, deren voll- 





Abb. 11. Dieselbe Pflanze wie “Abb. 10. Abb. 12. Anthurium crystallinum x forgetii. 
Hypoploide WS-Zelle mit 3n = 10. 1000 x Hypoploide WS-Zelle mit 3n = 18. 1000 x 


stindiger Chromosomenbestand 47 betrug. Wichtig ist, daB im Fall 
der 10-chromosomigen Zelle ein unvollsténdiges Genom, d.h. weniger 
als 15 Chromosomen, zur Durchfiihrung einer Mitose befahigt ist. 

Wie Tabelle 5 zu entnehmen ist, treten, bezogen auf die vermut- 
lichen Chromosomenzahlen der Zygoten, welche der Anschaulichkeit 





Pflanze 





Chromosomenzahlen bei Anthurien 555 


halber hervorgehoben sind, weit mehr Abweichungen mit verminderten 
als mit erhéhten Zahlen auf. Die meisten Zahlenangaben liegen zwischen 
3n = 42 und 50. 

Um einen vorliufigen Einblick in die weitere Entwicklung der- 
gestalt gestérter Pflanzen zu gewinnen, wurden einige aufgezogen und 
Tabelle 6 gibt die nach 7 Monaten gefundenen Zahlenverhiltnisse in 
5—15 cm langen Adventivwurzeln wieder. Die Hauptzahlen der Keim- 
wurzeln sind mit 46 bzw. 48 und 50 in allen 3 Pflanzen auch nach 
7 Monaten noch deutlich erkennbar. Daneben finden sich wiederum 
vorwiegend verminderte Zahlen, nur bei Pflanze 1 treten in der ersten 
Wurzelspitze 2 Zellen mit um 1 erhéhter Chromosomenzahl auf. Be- 
achtenswert ist, daB in verschiedenen Wurzeln ein und derselben Pflanze 
eine vollig verschiedene Stérungshiufigkeit vorzukommen scheint, so 
sind z.B. in der ersten Wurzelspitze der Pflanze 1 sechs verschiedene 
Zahlen, in ihrer dritten Wurzelspitze nur einheitlich die Stammzahl 46 
zu finden. Die Numerierung der Wurzelspitzen ist hierbei rein zufiallig. 
Welche Zahlen in den Gonotokonten auftreten, mu8 bei der langsamen 
Entwicklung der Pflanzen spiiteren Untersuchungen vorbehalten bleiben. 

Betrachtet man die am haufigsten auftretenden Zahlen als die ur- 
spriinglich in der Zygote vorhandenen — und der Vergleich der Chro- 
mosomenzahlen in Wurzelspitzen 7 Monate alter Pflanzen mit den 
Chromosomenzahlen der Keimwurzeln legt dies nahe (Tabelle 6) — so 
fallt bei den Triploiden auf, dai aus der Kreuzung einer Pflanze mit 
2n = 32 und einer solchen mit 31 Chromosomen auch Keimlinge mit 
3n =45, 46, 49 und 50 Chromosomen entstehen kénnen. Unter den 
nicht in Tabelle 5 aufgefiihrten Pflanzen, von welchen weniger als 
10 Zahlungen méglich waren, fanden sich als bevorzugte Zahlen ferner 
51 und 53. 


Tabelle 6. Hdufigkett der Zellen mit abweichenden Chromosomenzahlen in den 
Wurzelspitzen 7 Monate alter triploider Anthurien 


























Conamaoncenrty 8 Chromosomenzahlen der Adventivwurzelspitzen 
@ | Keimwurzel | 3 nach 7 Monaten — 
g a der aus- 
é Anzahl g gewerteten 
Bl sn Binnn —ah £ 10 35 40 | 41| 42| 43| 44| 45| 46| 47| 48| 49| 50] Zelen 
Zellen 
46 5 1 1 1 1 1/;5/1)2 12 
2 1j1 2 4 
3 7 7 
4 1 2 3 
48 3 1 2 8 5 
2 3 3 
50 3 1 1 1 7 9 
2 1 1 2 4 
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Handelt es sich bei der Entstehung der Triploiden um die Verschmel- 
zung eines reduzierten und eines unreduzierten Gameten, wie dies all- 
gemein angenommen wird, so diirften in der vorliegenden Kreuzung nur 
Pflanzen mit 32+- 15—=47 oder 32+16=48 Chromosomen entstehen. 
Da mit gréBter Wahrscheinlichkeit die z.B. sehr konstanten Zahlen 
der ersten, zweiten und dritten Pflanze in Tabelle 5 nicht durch eine 
somatische Aufregulierung entstanden sind, muB angenommen werden, 
daB in alien Samenanlagen von Anthurium crystallinum die Meiosis 
ablauft, wobei eine anschlieBende Kernverschmelzung oder Restitutions- 
kernbildung zu einer diploiden Eizelle fiihrt. Wahrend dieser Reifungs- 
teilung kénnen, ahnlich dem besprochenen Vorgang in den Antheren, 
infolge des unregelmaBigen Verhaltens der B-Chromosomen, Gonen mit 
sehr verschiedenen Chromosomenzahlen entstehen. Je nachdem, welche 
Kerne anschiieBend zur diploiden Eizelle: verschmelzen, kénnen sehr 
unterschiedliche Chromosomenzahlen zustande kommen. Fir diese 
Annahme einer vorausgehenden Reifungsteilung sprechen auch die iiber 
80% normal diploiden Nachkommen, die in derartigen Kreuzungen 
auftreten. 

b) Diploide. Vereinzelte Zellen mit abweichenden Chromosomen- 
zahlen im Meristem diploider Keimwurzeln zeigten, daB die bei Tri- 
ploiden so ausgeprigte Inkonstanz der Chromosomenzahl auch im soma- 
tischen Gewebe diploider Pflanzen auftritt. Um ihre Haufigkeit még- 
lichst genau zu erfassen, wurden Keimwurzeln, Wurzelspitzen etwa 
1 Jahr alter und Wurzelspitzen blihfahiger Pflanzen untersucht 
(Tabelle 7). 

Keimpflanzen. Tabelle 7 gibt in der ersten Zeile die Verhialtnisse 
fiir 20 diploide Pflanzen wieder, die derselben Kreuzung wie die Tri- 
ploiden der Tabelle 5 entstammen. Unter 200 Zellen aus 20 verschie- 
denen Wurzelspitzen fanden sich vereinzelt 5 mit abweichenden Chro- 
mosomenzahlen, entsprechend einer Hiaufigkeit von ungefiéhr 2,5%. 


Tabelle 7. Zellen mit abweichenden Chromosomenzahlen in den Wurzelspitzen 
diploider Anthurien 

















Anzahl der Anzahl der Anzahl der Zellen 
ausgewerteten | ausgewerteten | mit abweichender 
ws Zellen Chromosomenzahl 
Keimpflanzen 
A. crystallinum 1 x forgetit 20 200 5 (2,5%) 
A, crystallinum 2 x forgetit 20 200 5 (2,5%) 
A. magnificum ..... 20 200 7 (3,5%) 
1 Jahr alte Pjlanzen 
A. magnificum ..... 20 200 10 (5,0%) 
Blihfahige Pflanzen 
A. magnificum ..... 5 25 o— 
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Zwei weitere Kreuzungen wiesen etwa dieselben Prozentsitze an Ab- 
weichungen auf. Dies entspricht den fiir Caladium bicolor gemachten 
Angaben von SHarma und Das (1954) mit 2—3%. Abweichungen von 
der urspriinglichen Chromosomenzahl der Zygote sind also bei diploiden 
Pflanzen ungleich seltener als bei triploiden. Da sich die diploiden 
Nachkommen einer Kreuzung, aus der zu 11% auch Triploide hervor- 
gingen, hierbei nicht von den Diploiden anderer Kreuzungen unter- 
scheiden, miissen die Stérungen der 3n-Pflanzen auf das Vorhandensein 
des zusatzlichen Chromosomensatzes zuriickgehen. Ein Zusammenhang 
zwischen der jeweiligen Grundzahl von 30—33 Chromosomen und der 
Hiufigkeit der Abweichungen konnte, bei dem hierfiir allerdings nicht 
sehr umfangreichen Material, nicht festgestellt werden. 

Ein Jahr alte Pflanzen. Bei etwa 1 Jahr alten Pflanzen fanden sich 
unter 200 Zellen aus 20 Wurzelspitzen 10 mit abweichenden Chromo- 
somenzahlen, darunter 4 gleichzahlige allein in einer Wurzelspitze. 

Bliihfihige Pflanzen. Von einer mehrere Jahre alten A. magnificum- 
Pflanze mit 32 Chromosomen in der Meiosis wurden 5 Wurzelspitzen 
von 45—60 cm langen Adventivwurzeln untersucht. In jeweils 5 Zellen 
fand sich einheitlich die Zahl 32, was bedeutet, daB die Zahl der Ab- 
weichungen nicht haufig sein kann. 

Aus diesen Befunden geht hervor, daB zwar auch in diploiden 
Pflanzen Chromosomenzahlabweichungen relativ haiufig (etwa 3%) auf- 
treten, kaum aber je die urspriingliche Chromosomenzahl durch sie 
ersetzt wird. Unter 825 Zellen aus 85 verschiedenen Wurzelspitzen 
waren nur 4mal zwei oder mehr gleiche Abweicher in einer Wurzelspitze 
gefunden worden; dies ist nicht unwesentlich fiir die Zuverlissigkeit 
der folgenden Auswertungen. 


2. Weitergabe der B-Chromosomen bei sexueller Fortpflanzung 


Kreuzungen zwischen den wenigen zur Verfiigung stehenden bliihfahigen 
Pflanzen der Anthurium-Arten magnificum, crystallinum und forgetit (Tabelle 1) 
sollten AufschluB iiber die Weitergabe der B-Chromosomen bei sexueller Fort- 
pflanzung geben. Die interessierenden Arten bliihten nun zwar einigermaBen 
gleichmaBig wahrend des ganzen Jahres, trotzdem sind die Kombinationsméglich- 
keiten fiir Kreuzungen durch die Tatsache sehr eingeschrankt, daB von den pro- 
terogynen Infloreszenzen immer zwei im entsprechenden Stadium vorhanden 
sein miissen. Auf Grund dieser Schwierigkeiten waren nicht alle theoretisch wiin- 
schenswerten Kreuzungen durchfiihrbar. War diese Voraussetzung jedoch erfiillt, 
so lassen sich auch Selbstungen zwischen 2 Infloreszenzen einer Pflanze realisieren. 
Selbstung durch Bestéubung der sehr spat aufbliihenden untersten Bliiten einer 
Infloreszenz mit Pollen der zuerst aufgebliihten mittleren Abschnitte ergaben 
dagegen keinen Samenansatz. Fiir die Artkreuzungen kommt als weiteres Hindernis 
hinzu, daB nicht alle Pflanzen einer Art sich gleich verhalten, d.h. daB einige in 
gleichen Kr hematas reichlich Samenansatz ergeben, wahrend andere 
nur wenig Samen ‘bilden. A. crystallinum bildet nur sehr selten iiberhaupt stau- 
bende Pollen aus und in diesen Fallen erfolgte bei Bestéubung kein Samen- 
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ansatz, so daB A. crystallinum nur als weiblicher Partner in den folgenden Kreu- 
zungen in Erscheinung tritt. Die Keimprozente der geernteten Samen sind durch- 
gehend sehr hoch: Fir A. magnificum und forgetii zwischen 90,0 und 98,4% 
(Mittel 94,4%), fiir A. crystallinum-Kreuzungen zwischen 70,8 und 90,0% (Mittel 
80,5%). 

Da die Elternpflanzen einheitlich 30 A- und 0—2 B-Chromosomen besaBen, 
ware anzunehmen, daB bei Spaltungen in der Nachkommenschaft immer 30 A- 
Chromosomen und zusatzlich keine bis mehrere B-Chromosomen vorliegen wiirden, 
alle iiber 30 hinausgehenden Zahlen somit ausschlieBlich auf die B-Chromosomen 
zuriickzufiihren waren. Dies trifft auch in den allermeisten Fallen zu. Vereinzelt 
wurden jedoch Pflanzen mit z.B. 35 Chromosemen und davon nur 4 B- also 31 A-, 
bzw. Pflanzen mit 34 und nur 3 B-Chromosomen gefunden. Die geringe GréBe 
und relativ hohe Anzahl der Chromosomen macht es unméglich, in jeder Zahlung 
die B-Chromosomen eindeutig festzustellen. Vermutlich auf Univalentteilung, wie 
sie fiir die Meiosis gezeigt wurde, zuriickgehende Gameten bringen somit einen 
kleinen Fehler mit sich. Da die B-Chromosomen nicht immer ermittelt wurden, 
erfolgen die Zahlenangaben in den folgenden Tabellen auch als Gesamtzahlen, 
also 31, 32 usw. und, nicht 1 bzw. 2 B. 

Der mégliche Fehler durch abweichénde Chromosomenzahlen im somatischen 
Gewebe diploider Keimlinge ist, wie der letzte Abschnitt zeigte, sehr gering. 

. Zwar wurden fiir die folgenden Auswertungen nur zwei einwandfreie Zaihlungen 
je Wurzelspitze als geniigend erachtet, da jedoch bei den oben angefiihrten Unter- 
suchungen unter 825 Zellen nur 4mal 2 Zellen der gleichen abweichenden Zahl 
(0,5%) zusammen gefunden wurden, ist die Wahrscheinlichkeit, gerade zwei der- 
artige Zellen fiir die Festlegung der Chromosomenzahl auszuwerten, AauBerst 
gering. 

Unter den Nachkommen der folgenden Kreuzungen treten Pflanzen 
mit 30—35 Chromosomen auf, Hypoploide wurden hingegen nicht ge- 
funden. Die Zahlenverhiltnisse der einzelnen Klassen werden in den 


Tabellen in Prozenten wiedergegeben. 
Tabelle 8 enthalt 3 Kreuzungen zwischen A. magnificum-Pflanzen mit 1 bzw. 
2 B- und einer Pflanze derselben Art ohne B-Chromosomen. 


Tabelle 8. Anthurium magnificum-Kreuzungen 





























Chromosomenzahlen Anzahl 
Kreuzungen pont coed r x*-Test 
: 30 31 32 |33| 34 | 35| 46 | 60] Pflanzen 
1 30x31 | 
Befund 50 47 1 98 
51% 48% 1% 
Erwartung| 50% | 50% | P 0,8—0,7 
2 30x32 | 
Befund 51 99 41 1 192 
26,6% 51,5% | 21,4% 0,5% 
Erwartung 25,0% 50.0% | 25,0% P 0,5—0,3 
3 31x30 
Befund 36 51 6 1 ee 96 
38,5 % 61,5% 
Erwartung 50,0% 50,0% 
Differenz |— 11,5% |+11,5% P 0,05—0,02 
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Kreuzung 1: (30x31) ergibt, daB Pollen mit 15 und 16 Chromosomen gleich 
haufig zur Befruchtung der immer 15 Chromosomen enthaltenden Eizellen ge- 
langen. Dies bestatigt die Untersuchung am normalen Ablauf der Meiosis, wonach 
das B-Univalent im ersten Teilungsschritt ungeteilt an einen der beiden Pole 
kommt und den zweiten Teilungsschritt normal durchfiihrt. Die eine Pflanze mit 
33 Chromosomen, die nicht erwartet wurde, diirfte auf anomale Univalentteilung 
wahrend des ersten Teilungsschrittes zuriickgehen. 

Kreuzung 2: (30X32) ergibt dasselbe Bild fiir eine Pflanze mit 2 B-Chromo- 
somen. Die Pollenklassen mit 15, 16 und 17 Chromosomen entstehen, entsprechend 
der Erwartung bei vollig zufalliger Verteilung der beiden B-Chromosomen in der 
friihen Anaphase I, im Verhaltnis von 1:2:1. Samtliche Eizellen enthielten 
wiederum 15Chromosomen. Die beiden ersten Kreuzungen zeigen, daB eine erhéhte 
B-Chromosomenzahl durch eventuell gerichtetes non-disjunction wahrend der 
Pollenmitose bei Anthurium nicht vorliegt. 

Kreuzung 3: (31X30) zeigt, entgegen der Erwartung, da8 Pflanzen mit 30 
und 31 Chromosomen im Verhialtnis 1:1 auftreten wiirden, ein eindeutiges Uber- 
wiegen der Klasse mit 31 Chromosomen. Daneben traten 7 Keimlinge mit 32 bzw. 
33 Chromosomen auf, was theoretisch nicht vorherzusehen war, ferner noch eine 
triploide Pflanze mit 46 Chromosomen, die 1 B- besaB, also zur 3ler Klasse ge- 
rechnet werden kann und eine zur 30er Klasse gehérende Tetraploide mit 60 Chro- 
mosomen. Die Abweichung von der Erwartung kann auf Grund eines x?-Testes 
mit P=0,02 als gesichert betrachtet werden. 

Im Gegensatz zur reziproken Kreuzung 1 zeigt also Kreuzung 3 
eine auffallende Tendenz zur Erhéhung der Chromosomenzahl, die 
wahrend der weiblichen Gametophytenentwicklung stattfinden muB; 
der zugrunde liegende zytologische Vorgang ist unbekannt. In Frage 
kame sowohl ein unregelmaBig auftretendes, gerichtetes non-disjuction 
wahrend der ersten Embryosackmitose, wie es fiir Roggen (MtwrTzine 
1949) ermittelt wurde, als auch eine mit gewisser Haufigkeit eintretende 
Teilung des univalenten B-Chromosoms wihrend des ersten Teilungs- 
schrittes der Meiosis. Die weiteren Befunde lassen diese Erklérungen 
jedoch einigermaBen unwahrscheinlich erscheinen. 

Tabelle 9 umfaBt 4 Kreuzungen zwischen verschiedenen Anthurium magnifi- 
cum-Pflanzen mit 1 bzw. 2 B-Chromosomen. 

Kreuzung 4: (31X31). Bei annahernd gleicher Haufigkeit von mannlichen 
und weiblichen Gameten mit 15 bzw. 16 Chromosomen ist eine Klassenverteilung 
von 30:31:32 Chromosomen wie 1:2:1 zu erwarten. Abgesehen von 9% Pflanzen 
in der theoretisch nicht zu erwartenden Klasse mit 33 Chromosomen, entspricht 
der Befund den Erwartungen. 

Kreuzung 5: (31 x32). Eine Kreuzung zwischen 2 Pflanzen mit 31 bzw. 32 Chro- 
mosomen ergibt als Erwartung eine Verteilung der Klassen 30:31:32:33 wie 
1:3:3:1 (12,5% :37,5 % :37,5% :12,5%). Der Befund von Kreuzung 5 entspricht, 
abgesehen von 2% der Pflanzen mit 34 Chromosomen, annahernd dieser Erwartung 
(P 0,3—0,5). Auffallend ist hier die geringe Tendenz zur Erhéhung der Chro- 
mosomenzahlen, und bei Betrachtung der Differenzen zwischen Befund und Er- 
wartung zeigt sich sogar ein schwaches Uberwiegen der Klassen mit 30 und 31 Chro- 
mosomen, das sich jedoch nicht statistisch sichern 14B8t. Bei der hierzu reziproken 
Kreuzung 6 (32X31) 14Bt sich jedoch eine eindeutige Verschiebung der Klassen- 
haufigkeiten zu den héheren Chromosomenzahlen hin feststellen. Die angegebenen 
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Tabelle 9. Anthurium magnificum-Kreuzungen 






























































Anzahl 
wide Chromosomenzahlen ausgewer- yhTeat 
30 31 32 33 34 35 | Pflanzen 
4 31x31 
Befund 18 28 13 6 65 
27,7% | 43,1% | 20,0% | 9,2% 
Erwartung | 25,0% | 50,0% | 25,0% P 0,7—0,5 
5 31x32 
Befund 15 40 28 10 2 95 
15,8% | 42,1% | 29,5% | 10,5% | 2,1% ‘ 
Erwartung| 12,5% | 37,5% | 37,5% | 12,5% P 0,5—0,3 
Differenz |+3,3% |+ 4,6% |— 8,0% |— 2,0% |4+2,1% 
6 32x31 
Befund | 30 97 107 52 12 3 301 
9,9% | 32,5% | 35,6% | 17,3% | 3,9% |0,9% 
Erwartung| 12,5% | 37,5% | 37,5% | 12,5% P 0,05—0,02 
Differenz |—2,6% |— 5,0% |— 1,9% |+4,8% 
7 32x32 
Befund 15 36 55 31 7 3 147 
10,2% | 24,5% | 37,4% | 21,1%| 4,8% |2,0% 

Erwartung | 6,25% | 25,0% | 37,5% | 25,0% | 6,25% P 0,3—0,2 
Differenzen zwischen Befund und Erwartung zeigen ein eindeutiges Zuriickbleiben 
der niedrigeren Klassen und ein zu starkes Auftreten der héchsten erwarteten 
sowie der beiden folgenden, theoretisch iiberhaupt nicht vorherzusehenden Klassen 
mit 34 und 35 Chromosomen. GemaB einem y?-Test liegt P zwischen 0,05 und 0,02. 
Die Abweichung kann somit als gesichert betrachtet werden. 

Kreuzung 7 (32x32): Bei Selbstung der A. magnificum-Pflanze mit 2 B- 
Chromosomen sind Nachkommen mit 30:31:32:33:34 Chromosomen im Ver- 
haltnis von 1:4:6:4:1 (6,25 % :25,0% :37,5 % :25,0% :6,25%) zu erwarten, sofern 
die Gametenbildung dem geschilderten Normalablauf der Meiosis folgte. Die vor- 
liegende Stichprobe entspricht dieser Erwartung, lediglich die 3 Pflanzen mit 
35 Chromosomen deuten auf eine, auffallend schwache, Tendenz zur Erhéhung der 
Chromosomenzahl hin. 

Tabelle 10 umfaBt 2 Kreuzungen, in welchen A. crystallinum als 2 Partner 
verwandt wurde. 

Tabelle 10. Anthurium crystallinum-Kreuzungen 
Chromosomenzahlen Anzahl aus- 
Kreuzung gewerteter x*-Test 
i ee 32 33 34 | 35 Pflanzen 
8 32x31 
Befund 27 86 107 62 9 1 292 
9,2% | 29,5% | 36,7% | 21,2% |3,1% | 0,3% 
Erwartung} 12,5% | 37,5% | 37,5% | 12,5% P<0,01 
Differenz |—3,3% |—8,0% |—0,8% |+9,7% | - 
9 32x32 | 
Befund 4 Me ae | 15 5 1 54 
7% 15% | 39% 28% |9% 2% 
Erwartung | 6,25% | 25,0% | 37,5% | 25,0% |6,25% P 0,9—0,8 
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Kreuzung 8 (3231): faBt die diploiden Nachkommen aus 4 Kreuzungen des 
gleichen Schemas zusammen. Bei 15, 16 und 17 bzw. 15 und 16 Chromosomen 
enthaltenden Gameten sind 30:31:32:33 wie 1:3:3:1(12,5% :37,5% :37,5% :12,5%) 
zu erwarten. Wie die Differenzen zwischen Befund und Erwartung zeigen und 
der x?-Test bestatigt (P<0,01), liegt ebenfalls eine eindeutige Verschiebung der 
Chromosomenzahlen zu Gen héheren Werten hin vor. 

Kreuzung 9 (32x32): Der Befund stimmt mit der Erwartung von 1:4:6:4:1 
fiir die Klassen 30—34 vdllig iiberein (P 0,8—0,9). Eine Tendenz zur Erhéhung 
der Chromosomenzahlen ist kaum feststellbar. 

Tabelle 11 zeigt 2 Kreuzungen der Art A. forgetii. 


Tabelle 11. Anthurium forgetit-Kreuzungen 
































Chromosomenzahlen = 
Kreuzung a x*-Test 
30 31 32 33 | prianzen 
10 30x31 
(magnificum x forgetit) 
Befund 106 96 1 1 204 
52,0% | 47,0% 0,5% | 0,5% 
Erwartung 50,0% | 50,0% P 0,5—0,3 
11 31x31 
Befund 27 67 25 1 120 
22,5% | 55,9% | 20,8% | 0,8% 
Erwartung 25,0% | 50,0% | 25,0% P 0,5—0,3 


Kreuzung 10 (30x31) gibt die Verhaltnisse fiir die Chromosomenzahlenver- 
teilung im Pollen von A. forgetiit wieder, da die als 2 Partner verwendete A. ma- 
gnificum-Pflanze kein B-Chromosom besa8B. Das Ergebnis entspricht mit 52:47% 
recht genau der Erwartung von 1:1 fiir die Klassen 30 und 31. Die 2 Pflanzen 
mit 32 bzw. 33 Chromosomen diirften. auf Univalentteilungen zuriickgehen. 

Kreuzung 11 (3131) zeigt recht genau das erwartete Verhaltnis von 1:2:1 
fir die Klassen 30, 31 und 32 bei Kreuzung zweier A. forgetii-Pflanzen mit je 
einem B-Chromosom. Eine Verschiebung zu héheren Chromosomenzahlen hin 
liegt nicht vor, da 1 abweichende Pflanze mit 33 Chromosomen, mit nur 0,8% 
der Gesamtzahl, nicht wesentlich ist. 

Zusammenfassend kann folgendes iiber die Weitergabe der B-Chro- 
mosomen bei sexueller Fortpflanzung der Anthurien gesagt werden. 

Die Kreuzungsergebnisse entsprechen fiir den Pollen (Kreuzung 1, 
2 und 10) genau dem beobachteten Ablauf der normalen Meiosis; die 
B-Chromosomen teilen sich waihrend des ersten Teilungsschrittes nicht 
und werden rein zufallig an die beiden Pole verteilt. Wahrend aller 
weiteren Entwicklungsschritte des ¢ Gametophyten unterscheiden sie 
sich in ihrem Verhalten nicht von den iibrigen Chromosomen. Eine 
Erhéhung der Gesamtzahl der B-Chromosomen findet hierbei nicht 
statt. Das Verhalten der 2° Kreuzungspartner erscheint wesentlich 
uniibersichtlicher. In einer Reihe von Kreuzungen (Kreuzung 3, 6 
und 8) liegt bei der Nachkommenschaft eine statistisch gesicherte 
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Abweichung der Chromosomenzahlen zu den héheren Werten hin vor. 
Auffallend ist, daB in allen diesen Fallen der 9 Kreuzungspartner eine 
hdhere Chromosomenzahl besaB als der g. In Kreuzungen, in welchen 
beide Partner dieselbe Chromosomenzahl aufwiesen (Kreuzung 4, 7, 
9 und 11), zeigt sich eine derartige Tendenz zur Erhéhung der Chromo- 
somenzahl nicht, und dasselbe trifft auf den einzigen Fall zu, in welchem 
der Pollenlieferant die héhere Zahl besaB (Kreuzung 5). Hier laBt sich 
‘ unter‘'den Nachkommen sogar ein, wenn auch leichtes, Uberwiegen der 
Klassen mit den niedrigeren Chromosomenzahlen feststellen. 

Diese sonderbaren Befunde diirften sich folgendermaBen erkliren: 
Die eigenartigen Zahlenverhiltnisse der triploiden Nachkommen von 
A. crystallinum (Tabelle 5) haben gezeigt, daB bei ihrer Entstehung 
diploide Eizellen vorgelegen haben miissen, die durch eine Verschmelzung 
oder Restitutionskernbildung nach Ablauf der Meiosis entstanden sind. 
Ohne eine derartige Annahme lassen sich die Chromosomenzahlen der 
Nachkommen nicht erkliren. Nimmt man nun an, daB sich derartige 
diploide Eizellen auch gelegentlich ohne Befruchtung, bzw. bei aus- 
schlieBlicher Befruchtung des Endospermkernes, pseudogam weiter- 
zuentwickeln vermégen (fakultative Diplosporie), so miissen die Chro- 
mosomenzahlen derartig entstandener Nachkommen genauso erscheinen, 
als ob eine Befruchtung mit Pollen einer Pflanze der gleichen Chromo- 
somenzahl stattgefunden hitte. In entsprechend angelegten Kreu- 
zungen treten sie somit nicht durch eine Verainderung der Zahlenver- 
haltnisse in Erscheinung. Werden jedoch z.B. die Narben einer Pflanze 
mit 32 Chromosomen mit Pollen einer solchen mit 31 Chromosomen 
bestaubt, so muB sich die Verteilung der Nachkommen auf die verschie- 
denen Chromosomenzahl-Klassen um so mehr nach oben verschieben, 
je groBer der Anteil apomiktisch entstandener Pflanzen ist. Demgegen- 
iiber muB in der reziproken Kreuzung (Kreuzung 5), entsprechend 
dem dargelegten Gedankengang, durch den apomiktisch entstandenen 
Anteil der Nachkommen eine Verschiebung zugunsten der Klassen mit 
niedrigen Chromosomenzahlen eintreten. Tatsichlich ist dies, wenn auch 
in geringem Ausma8, der Fall. Sicher ist, daB die Haufigkeit apomik- 
tisch entstandener Nachkommen individuell verschieden ist, denn bei 
der einen Anthurium magnificum-Pflanze ohne B-Chromosomen scheint 
Apomixis praktisch iiberhaupt nicht vorzuliegen, da sonst auch in den 
Kreuzungen 1, 2 und 10 ein Uberwiegen der Klassen mit niedrigerer 
Chromosomenzahl vorliegen miiBte. DaB es sich um Pseudogamie han- 
delt ist wahrscheinlich, da ohne kiinstliche Bestaubung ein Samenansatz 
nie eintrat; daB tatsichlich nur fakultative Apomixis vorliegen kann, 
zeigen die verschiedenen Nachkommenschaften ein und derselben 
Pflanze nach Bestaéubung mit verschiedenerlei Pollen. Ahnliche Formen 
der Apomixis sind von verschiedenen Objekten bekannt (NYGREN 1954). 
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DaB neben den besprochenen Verschiebungen der Klassenhaufigkeit 
in allen Kreuzungen vereinzelt Pflanzen mit einer nicht erwarteten 
héheren Chromosomenzahl auftreten, dirfte nur auf Univalentteilungen 
von B- oder A-Chromosomen wahrend des ersten Teilungsschrittes der 
Meiosis zuriickgehen; zur Erklarung der gesamten Ergebnisse aber 
reicht diese Annahme nicht aus. 


3. Auswirkungen der B-Chromosomen 

Wieweit eventuell den B-Chromosomen bei Anthurien ein positiver 
oder negativer Selektionswert zukommt, sollen die folgenden Unter- 
suchungen beleuchten. Ein spezifisches Verhalten der B-Chromosomen 
wahrend der Gametophytenentwicklung wurde fiir eine Reihe von 
Objekten nachgewiesen (Sorghum/DaRLINGTON und THomas 1941; Zea 
mays/RANDOLPH 1941, Roman 1947 und 1950; Secale Festuca, Antho- 
zanthum/MtntTzinc 1949 und 1954). Im Sporophyten zeigen sie da- 
gegen erst in gréBerer Anzahl eine eindeutig schidigende Wirkung, 
in manchen Fillen in geringer Anzahl auch eine leichte Foérderung 
(Centaurea/FrOst 1954). 

Samenreife. Bei Anthurium laBt sich zeigen, daB durch eine gréBere 
Anzahl an B-Chromosomen eine leichte Verzégerung der Samenreife 
hervorgerufen wird. In Tabelle 12 sind zwei der durchgefiihrten Kreu- 
zungen nach diesem Gesichtspunkt analysiert. Im ersten Fall, bei Vor- 
handensein nur eines B-Chromosoms, bleibt das Verhialtnis von 1:1 
der Klassen mit 30 und 31 Chromosomen praktisch wahrend der ganzen 
Ernte erhalten. Allerdings ist es bemerkenswert, daB die zwei einzigen 
Keimlinge mit nach oben abweichender Chromosomenzahl, erst am 
1]. Erntetag ausgereift waren. 


Tabelle 12. Verzégerung der Samenreife durch drei oder mehr B-Chromosomen 









































Kreu- | Ernte- Oh bien Ansahl 
zung tag 30 31 32 33 34 oi. 
30x31 ie 26 23 49 
53% 47% 
5. 43 38 81 
53% 47% 
ll 18 22 1 1 42 
43% 52% 2,5% 2,5% 
31x31 1,/2. 5 16 16 4 1 42 
11,9% | 38,1% | 38,1% 9,5% | 2,4% 
3./5. 21 49 59 23 5 1 158 
13,3% | 31,0% | 37,4% | 14,5% | 3,2% | 0,6% 
8 1 9 ll 7 3 31 
3,2% | 29,0% | 35,5% | 22,6% | 9,7% 
10 3 13 17 14 3 50 
6,0% | 26,0% | 34,0% | 28,0% | 6,0% 
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Das zweite Beispiel mit einer gréBeren Anzahl an Klassen zeigt 
deutlich, daB der prozentuale Anteil der Keimlinge mit 30 Chromo- 
somen vom 1.—10. Erntetag von 11,9% auf 6,0% absinkt. Ebenso 
zeigt die Klasse mit 31 Chromosomen eine kontinuierliche Abnahme 
von 38,1% auf 26,0%, fiir die Klassen mit 32 Chromosomen betrigt 
die Abnahme nur noch 4%, wiahrend fiir die Klassen mit 33 Chromo- 
somen ein Anstieg von 9,5% auf 28,0% vorliegt. Ebenso steigt der 
Anteil der theoretisch nicht erwarteten 34-chromosomigen Keimlinge 
von 2,4% am 1. Erntetag auf 6,0% am 10. Tage an. Zu beachten 
ist dabei aber, daB es sich nur um eine Zunahme handelt, nicht also, 
daB diese Klassen in den ersten Tagen vollig fehlen wiirden. 

Konkurrenzaussaaten. Um zu ermitteln, ob den B-Chromosomen 
irgendein Selektionswert wahrend der Keimung und anschlieBenden 
Frihentwicklung der Anthurien-Pflinzchen zukommt, wurden sehr 
dichte Aussaaten in Tépfe mit Sphagnum-Moos vorgenommen und nach 
79 bzw. 105 Tagen die noch meristematischen Wurzelspitzen fixiert. 
In den beiden in Tabelle 13 aufgefiihrten Fallen besaBen zu den ge- 
nannten Zeitpunkten noch 23,4 bzw. 18,4% der Pflanzen meriste- 
matische Wurzelspitzen, waihrend die iibrigen rund 80% entweder zu- 
grunde gegangen waren oder nur noch ausdifferenzierte Wurzelspitzen 
besaBen. Wie Tabelle 13 zu entnehmen ist, anderte sich die Zusammen- 
setzung der 20% Restpflanzen im Fall 1 gegeniiber der Kontrolle nicht. 
Bei einem eindeutigen Vorteil einer der beiden Klassen miiBte die andere 
praktisch verschwunden sein. Dasselbe Resultat zeigt das zweite Bei- 
spiel, in welchem Klassen mit gréBerer B-Chromosomenzahl vorhanden 
sind. Auch hier hat sich die Zusammensetzung der 20% noch wachsen- 
den Pflanzen nicht wesentlich gegeniiber der Kontrolle verandert. 


Tabelle 13. Konkurrenzaussaaten von Anthurien mit verschiedener Anzahl B-Chromo- 





















































somen 
Anzahl aus- 
Kreuzung 30 31 32 33 34 35 gewerteter 
Pflanzen 
Anthurium magni- 
ficum (30 x 31) 
Kontrolle 50 47 1 98 
51% 49% 
Versuch 19 17 36 (23,4%) 
53% 47% 
Anthurium magni- 
ficum (32 x 32) 
Kontrolle 12 28 35 21 6 2 104 
11,6% | 26,9% | 33,7% | 20,0% | 5,8% | 1,9% 
Versuch 3 8 20 10 1 1 43 (18,4% 
% | 18,6% 23,3% | 2,3% 














Chromosomenzahlen bei Anthurien 565 


3B-Chromosomen bedeuten somit auf alle Fille fiir eine Pflanze noch 
keinen Nachteil in einem derartigen Konkurrenzkampf. 

Phinotypische Auswirkungen. An den vier zur Verfiigung stehenden 
Pflanzen von Anthurium magnificum war auffallend, da8 die fiir diese 
Art charakteristischen Leisten an den Infloreszenzstielen in der Reihe 
von 0—2 B-Chromosomen gleichsinnig zunahmen. 


Ausgewertet wurden bei insgesamt 15 Infloreszenzen einheitlich die Region 
30cm unterhalb des Beginns der Spatha. Die Mittelwerte betrugen: Ohne B- 
Chromosom 5,7, mit einem 9,0 und mit 2 B-Chromosomen 9,3 Leisten. Ob dies 
auf einem Zufal] der genetischen Kombination der A-Chromosomen oder tatsachlich 
auf eine phanotypische Auswirkung der B-Chromosomen zuriickzufihren ist, 
kann erst bei der Bliite der F,-Pflanzen entschieden werden. Weitere eindeutige 
phanotypische Auswirkungen der B-Chromosomen konnten nicht festgestellt 
werden. 

D. Diskussion 
1. Inkonstanz der Chromosomenzahlen im somatischen Gewebe von Anthurien 


Angaben iiber vereinzelte Zellen mit abweichenden Chromosomen- 
zahlen im Gewebe zytologisch normaler Pflanzen sind schon lange in 
der Literatur bekannt. Eine eingehendere Untersuchung erfuhren die 
seltenen haploiden Zellen im .Meristem diploider Pflanzen durch Hus- 
KINS (1949) und seine Mitarbeiter unter dem Gesichtspunkt der Re- 
duktionsmitosen. SHarmMA und Das (1954) und MooKkersga (1955) 
untersuchten Araceen mit Zellen abweichender Chromosomenzahl und 
-konstitution in Hinblick auf eine Verainderung des Erbgutes bei vor- 
wiegend vegetativer Vermehrung. 

Einige wenige Objekte zeigen nun aber das Phinomen der Inkon- 
stanz der Chromosomenzahlen in einem solchen Ausma$, da8 eine 
eingehendere Untersuchung des Verlaufs und der Ursachen derartiger 
Vorgiinge méglich wurde. Am bekanntesten sind die Arbeiten von 
THERMAN und TIMONEN (1951) iiber die vorwiegend hypoploiden Zellen 
im menschlichen Endomitriumgewebe, denen die widersprechenden An- 
gaben von Sacus (1954) gegeniiberstehen. Arbeiten an pflanzlichen 
Objekten wurden an Ribes nigrum (VAARAMA 1949), Oenotheren (ZENKE 
1949), Triticinae (Sacus 1952), Hymenocallis (SNoaD 1955) und der 
Volvocalen Astrephomene (Cave and Pocock 1956) ausgefiihrt. In allen 
diesen Fallen handelt es sich um Schwankungen der Anzahl normaier 
Chromosomen von Zelle zu Zelle. 

Von diesen Untersuchungen sind nachdriicklich diejenigen zu trennen, 
die sich mit Eliminationserscheinungen von akzessorischen oder B- 
Chromosomen im Soma einiger Pflanzen und Tiere befassen. JANAKI- 
Amma (1940) und Dartineton and Tuomas (1941) zeigten zuerst fir 
die Graminee Sorghum purpureo-sericeum die erstaunliche Tatsache, daB 
B-Chromosomen im gesamten Soma einer Pflanze aus dem Kern 
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entfernt werden, wahrend sie in der Keimbahn erhalten bleiben. Diese 
Differenzierung geht so weit, daB selbst in den Filamenten der An- 
theren die B-Chromosomen aus den normalen Zellkernen ausgeschieden 
sind. Ahnliche Vorginge fanden sich dann auch bei einer diploiden 
Poa alpina (Mtntzine 1946) und der Composite Xanthisma texanum 
(Brercrer, Mc Manon and Wirxus 1955). Fir Poa alpina ist bemerkens- 
wert, daB es eine Wildform gibt, welche konstant 2 B-Chromosomen 
in ihrer Keimbahn aufweist, waihrend diese im somatischen Gewebe 
verloren gehen (MintziInc und NyerEn 1955). Ahnliches trifft auch 
auf ein tierisches Objekt zu, die Turbellarie Polycelis tenuis (MELANDER 
1950). Der Mechanismus, der dieser Elimination zugrunde liegt, ist 
das Zurickbleiben der B-Chromosomen in der Aquatorialplatte bei 
Trennung der Chromatiden in der mitotischen Anaphase. AnschlieBend 
wird ein Mikronucleus gebildet, der sich dann nicht mehr zu teilen 
‘ vermag. In welchem Entwicklungsstadium diese Ausscheidung erfolgt, 
ist dabei fiir die einzelnen Objekte verschieden. 

Die Chromosomenzahlschwankungen, wie sie in der vorliegenden 
Arbeit fiir Anthurium magnificum und crystallinum festgestellt wurden, 
haben nun nichts mit dem gleichzeitigen Vorhandensein von B-Chromo- 
somen zu tun. Es handelt sich dabei um Schwankungen im Gehalt 
normaler Chromosomen von Zellkern zu Zellkern. Demgegeniiber un- 
wesentlich sind vereinzelt beobachtete Schwankungen in der Ar.wahl 
der B-Chromosomen im Wurzelspitzenmeristem einer Pflanze, wie sie 
bei den meisten B-Chromosomen besitzenden Organismen in seltenen 
Fallen und vdéilig ungeregelt auftreten. Beachtenswert an den vorlie- 
genden Befunden ist, daB sich die triploiden und diploiden Nachkommen- 
schaften derselben Kreuzung grundlegend im Ausma8 dieser Stérungen 
unterscheiden, wahrend die diploiden Pflanzen verschiedener Kreu- 
zungen darin weitgehend miteinander iibereinstimmen. Dies stellt die 
Untersuchungen in eine Reihe mit den Arbeiten an tetraploidem Ribes 
nigrum (VAARAMA 1949), aneuploiden Oenotheren (ZENKE 1949), T'riti- 
cinae-Bastarden (Sacus 1952) und einer polyploiden Hymenocallis-Art 
(Snoap 1955). In all diesen Fallen handelt es sich um offensichtlich 
sehr labile Chromosomensysteme polyploider oder aneuploider Organis- 
men. Wichtig ist, daB diese Labilitaét aber auch in den diploiden Pflanzen 
nicht unerheblich ist, wenngleich sie kaum ausreicht, die urspriingliche 
Chromosomenzahl zu verdringen. 

Die Befunde an 7 Monate alten triploiden Pflanzen legen den Ge- 
danken nahe, da8 sich diese Labilitét im SproB weit weniger als in den 
Wurzelspitzenmeristemen auswirkt. Eine ahnliche Begrenzung der 
Stérungen auf eine bestimmte Entwicklungsphase fand sich auch fir 
die Triticinae-Bastarde (Sacus 1952), bei welchen sie ausschlieBlich 
kurz vor der Meiosis auftreten sollen. Welche auBeren oder inneren 
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Faktoren diese Stérungen auszulésen vermégen, ist nicht klar, doch ist 
es auffallend, da8 nicht nur stabile Chromosomenkombinationen auf- 
treten (Anthurium und Triticinae), sondern daB das Ausma8 der 
Stérungen bei triploiden Anthurien in den verschiedenen Wurzelspitzen 
ein und derselben Pflanze sehr verschieden sein kann. 


Als grundlegender Mechanismus der teilweise sehr erheblichen 
Abweichungen von der Chromosomenzahl der Zygote werden von 
VaaRAMA (1949) und SnoaD (1955) Spindelstérungen angegeben. Eine 
Klarung der Vorgainge wurde im Fall der Anthurien noch nicht versucht. 
Sicher aber ist, daB Kernteilungen ohne Chromosomenteilungen vor- 
liegen miissen, da bei Fehlverteilung der Chromatiden allein Zellkerne 
mit erhéhten Chromosomenzahlen in gleichem Ausma8 wie solche mit 
erniedrigten auftreten miissen. Es muB sich also um eine die Chromo- 
somenzahl reduzierende anomale Mitose handeln, die demzufolge als 
Reduktionsmitose bezeichnet werden kénnte. 


Sehr erstaunlich ist die Tatsache, daB selbst Zellen mit weniger als 
dem haploiden Chromosomensatz der Ausgangsformen in einzelnen 
Fallen noch Mitosen durchzufiihren vermégen (Abb. 11), (VaAaRAMA 
1949). Es gibt hierfiir drei verschiedene Erklarungsméglichkeiten: 
Entweder man nimmt mit VaAaRAMa an, da die urspriinglich fiir diploid 
gehaltene Grundzahl tatsichlich schon eine polyploide Stufe darstellt 
und in seltenen Fallen bei der Verminderung der Chromosomenzahl 
Kombinationen der unentbehrlichen Chromosomen zustande kommen, 
wiahrend die anderen Zellen absterben. Fiir diese Annahme spricht die 
Tatsache der zahlreichen abgestorbenen Zellen, die im Gewebe von 
Ribes nigrum zu finden sind. Eine zweite Méglichkeit besteht in einem 
Stofftransport zwischen berachbarten Zellen (THERMAN und TIMONEN 
1951), wie der synchrone Ablauf der Meiosis in aneuploiden Gonoto- 
konten von Triticinae-Bastarden (SacHs 1952) mindestens fiir diese 
Entwicklungsstufe ihn erfordert. In den ibrigen somatischen Geweben 
diirfte ein ahnlicher Stofftransport auf dem Wege der Plasmodesmen 
wenigstens auf kurze Entfernungen hin méglich sein. Eine dritte Még- 
lichkeit besteht in der Annahme, daB die vorhandene geringe Anzahl 
Chromosomen noch immer alle fiir die Funktion der jeweiligen Zelle 
notwendigen Gene in sich vereint. Soweit es sich um vorwiegend polygen 
bedingte Funktionen handelt, kénnten diese eventuell noch mit einem 
kleinen Teil der urspriinglichen Chromosomen durchgefiihrt werden. 
Von wenigen Genen gesteuerte Vorgiinge, wie z.B. die Mitose, kénnen 
dann im Falle giinstiger Kombination der Chromosomen entweder noch 
von der Zelle selbst ausgefiihrt werden, oder aber durch eine Stoff- 
versorgung aus den unmittelbar benachbarten Zellen gewiahrleistet sein. 
DaB die Lebensfihigkeit derartiger hypoploider Zellen jedoch wesent- 
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lich hinter der zuriickbleibt, die Kerne mit vollstandigem Chromosomen- 
satz besitzen, legt ihre geringe Anzahl nahe. 


2. B-Chromosomen der Anthurien 


Die Vielfalt der bisher bekannt gewordenen zusatzlichen Chromo- 
somen (TISCHLER 1953) bringt es mit sich, daB noch immer keine Ent- 
scheidung dariiber méglich ist, welche ihrer Eigenschaften als wesentlich 
fir ihre Definition und damit eventuell auch namengebend sein sollen. 
Als vorliufige Bezeichnung der Chromosomengruppe haben sich weit- 
gehend die beiden Namen der akzessorischen odet B-Chromosomen 
durchgesetzt, wobei letzterer den Vorteil der Kiirze besitzt. Allerdings 
sollten dann nicht weitere Buchstaben fiir abgeinderte B-Chromosomen- 
typen eingefiihrt werden. 

Die beiden auffallendsten Eigenschaften der B-Chromosomen sind 
ihre weitgehende genische Wirkungslosigkeit und ihre schwankende 
’ Anzahl innerhalb einer Population. Alle anderen Merkmiale wie GréBe. 
Chromatinverteilung und Lage der Insertionsstelle sind vollig unein- 
heitlich. Die Abgrenzung der Chromosomengruppe ist dadurch sehr 
erschwert, da sie von den Trisomen (Narcissus/FERNANDES 1939 
und 1949; Oenothera/CLELAND 1951; Clarkia/Lewis 1951) bis zu fast 
normalen Bivalenten (Poa alpina/Mtntzinc und NyaGren 1955; 
Moose/VAARAMA 1953) reichen. 

Auch die Frage ihrer Herkunft wird in den einzelnen Fallen ver- 
schieden beantwortet. Einmal gibt es sehr alte und iiber weite Areale 
verstreute B-Chromosomen wie bei Zea mays (DARLINGTON und UPcotTtT 
1941), Secale (Mtntzine 1954) und nun wohl auch Anthurium, anderer- 
seits sollen sie laufend neu entstehen kénnen wie bei Caltha palustris 
(REESE 1955). Die meisten Autoren neigen dazu, daB es sich um Ab- 
kémmlinge von A-Chromosomen derselben Art handelt, wahrend in 
einigen Fallen, insbesondere bei den Moosen (VAARAMA 1953) an einen 
gemeinsamen Ursprung fiir eine ganze Reihe von B-Chromosomen ver- 
schiedener Gattungen gedacht wird. 

Zur Klarung dieser Frage kénnen die B-Chromosomen der Anthurien 
einiges Neue beitragen. Interessant ist ihre unterschiedliche Linge im 
Plasma verschiedener Arten, wobei allerdings erst die Aufzucht neuer 
Generationen eine Entscheidung dariiber erlauben wird, ob es sich um 
ein konstant bleibendes Merkmal handelt. Zumindest ist bei Anthurien 
das Vorkommen eines B-Chromosomentyps in mehreren nahe ver- 
wandten Arten nachgewiesen, der zudem auch im Ursprungsgebiet der 
Anthurien in Siidamerika vorkommen diirfte. 

Im Verlauf der Meiosis unterscheiden sich die B-Chromosomen der 
Anthurien von den normalen Chromosomen grundsitzlich dadurch, daB 
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sie sich auch bei gleichzeitigem Vorhandensein mehrerer Homologer 
trotz anfanglicher Paarung, wie Univalente verhalten, die sich waihrend 
des ersten Teilungsschrittes normalerweise nicht teilen und auch nicht 
aus den Kernen eliminiert werden. Wesentlich ist dabei, daB aus diesem 
Verhalten eine Erhéhung ihrer Anzahl von Generation zu Generation 
nicht resultiert. Ein Mechanismus, der ihre Anzahl im Laufe der Poilen- 
entwicklung erhéhen wiirde, wie er bei einer Reihe von Gramineen 
(Secale/Minrzine 1954; Anthoxanthum|OsTERGREN 1947; Festuca/Bosx- 
MARK 1954; Zea mays/RoMAN 1947 und 1950) vorliegt, ist nicht vor- 
handen. 

Neu ist die fiir Anthurien aufgezeigte Kombination des gleich- 
zeitigen Auftretens von B-Chromosomen und fakultativer Apomixis. 
Ob ein kausaler Zusammenhang zwischen B-Chromosomen und Apo- 
mixis besteht, laBt sich mit dem wenig umfangreichen Material (Ta- 
belle 1), das zur Kreuzung verwandt werden konnte, nicht feststellen. 
Die Vorteile einer Apomixis, bei welcher die Meiosis véllig ausfallt, waren 
fiir die Erhaltung der B-Chromosomen in einer Population eindeutig: 
Pflanzen mit B-Chromosomen wiirden diese an ihre apomiktisch ent- 
standenen Nachkommen in unverdnderter Anzahl weitergeben und sie 
dariiber hinaus noch durch Pollen und Eizellen verbreiten. Sie stellten 
dadurch eine dauernde Quelle fiir B-Chromosomen dar. Die hier vor- 
liegende Form der Apomixis mit einer Kernverschmelzung im Anschlu8 
an die Meiosis, ergibt nun aber in der Nachkommenschaft insgesamt 
keine Verainderung der Anzahl der B-Chromosomen. Sie stellt genetisch 
denselben Vorgang dar wie eine Selbstung, mit dem einzigen Unter- 
schied, daB hier zwei 2 Gonen statt eines 2 und eines ¢ Gameten mit- 
einander verschmelzen. Ob bei Wildanthurien auch noch andere Formen 
der Apomixis vorkommen, die eine Erhaltung der B-Chromosomen 
innerhalb der Population begiinstigen wiirden, muB vorerst offenbleiben. 


Die Armut an auffallend wirksamen Genen ermdglicht die zahl- 
reichen abgeainderten Typen an B-Chromosomen, die von sehr vielen 
Objekten bekannt sind und ihre ungleiche Anzahl in den verschiedenen 
Individuen einer Population. DaB gewisse positive Auswirkungen doch 
vorliegen, ist fiir Centaurea scabiosa (FROst 1955) recht sicher und wird 
zudem fiir alle die Objekte vermutet, bei welchen sich keinerlei Mechanis- 
mus zur Erhéhung der B-Chromosomen nachweisen laéBt, der ihrer all- 
mahlichen Elimination entgegenwirken kénnte. 


Uber die Auswirkung der B-Chromosomen bei Anthurien kann gesagt 
werden, daB sie in Konkurrenzversuchen praktisch bedeutungslos sind. 
Zumindest beeintrachtigen drei von ihnen die Vitalitat der Pflanze 
noch nicht. Verzégerungen einzelner Abliufe durch B-Chromosomen 
sind fiir eine ganze Reihe anderer Objekte ebenfalls bekannt, so der 
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Pollenmitose bei Sorghum (DaRrLinaeTon und Tuomas 1941), Antho- 
zanthum (OsTERGREN 1947) und Secale (Minrzina 1949), sowie der 
Gesamtentwicklung bei Polycelis (MELANDER 1950). Bei Anthurium 
wurde nun eine leichte Verzégerung der Samenreife ermittelt. Uber die 
phanotypische Auswirkung der B-Chromosomen auf die Anzahl der 
Leisten am Infloreszenzstiel von A. magnificum kann Endgiiltiges erst 
nach Aufzucht einer F, ausgesagt werden. 


Zusammenfassung 

1. Uberzihlige Chromosomen der Anthurium-Arten magnificum, 
crystallinum und forgetiit erwiesen sich als B-Chromosomen eines ein- 
heitlichen Typs. Das Chromosom ist in der Mitose durch zwei gleich- 
artige breite Einschniirungen gekennzeichnet und besitzt verschiedene 
GréBe im Plasma der verschiedenen Arten. 

2. Wihrend der Meiosis paart sich das B-Chromosom nicht mit den 
A-Chromosomen. Infolge friiher Trennung seiner Bilvalente wird es in 
allen Fallen als Univalent rein zufillig an die Pole verteiit ohne sich 
vorher geteilt zu haben. 


3. Bei sexueller Fortpflanzung werden die B-Chromosomen der 
Anthurien sowohl im Pollen als auch im Embryosack weitergegeben. 
Kine Erhéhung ihrer Anzahl findet dabei nicht statt. Ebenso bewirkt 
auch die hier vorliegende fakultative Apomixis mit Restitutionskern- 
bildung nach Ablauf der Meiosis und gleichzeitige Ausbildung fertilen 
Pollens keine Erhéhung der Gesamtzahl der B-Chromosomen in der 
Population. 

4. In Konkurrenzversuchen zeigen bis zu 3 B-Chromosomen keine 
Auswirkungen, jedoch liegt eine leichte Verzégerung der Samenreife 
durch mehrere B-Chromosomen vor. Die Méglichkeit einer phino- 
typischen Auswirkung bei A. magnificum wird angedeutet. 

5. Bei Kreuzungen der verschiedenen Anthurium-Arten mit A. cry- 
stallinum als weiblichem Partner entstanden spontan Triploide. Ihre 
individuell verschiedenen Chromosomenzahlen zeigen, daB die di- 
ploiden Eizellen durch Verschmelzung zweier, aus der Meiosis hervor- 
gegangener Gonen entstanden sein miissen. 

6. In den Wurzelspitzen der Triploiden fanden sich starke Schwan- 
kungen der Chromosomenzahl, die vorwiegend zu hypoploiden Zellen 
fiihren. Dieselben Schwankungen fanden sich in sehr viel geringerem 
Ausma8 auch in den Wurzelspitzen diploider Pflanzen. Dieses kenn- 
zeichnet zumindest das stark vermehrte Auftreten der Stérung als eine 
Folge des in Triploiden gestérten Gleichgewichtes der Genome. 

7. Im achtkernigen Embryosack von A. magnificum findet eine 
physiologische Differenzierung zwischen den beiden Polkernen und den 
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iibrigen Gametophytenkernen dergestalt statt, daB die beiden Polkerne 
die erst gleichmaBig verteilte Produktion der Nukleolarsubstanz weit- 
gehend iibernehmen. 
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